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Chapter 1  
 
Linking  Conservation  and  Skull  Morphology  in  the  Study  of  Sympatric  Crocodilians: 
Theoretical Considerations 
Abstract 
While the  idea of  linking conservation to morphology  is not an entirely new concept,  the application to 
conservation  of  sympatric  species  is  a  rarely  used  consideration  for  skull  morphometrics.  First, 
conservation and morphology are defined and their current link established. This chapter then discusses 
the value and methods of integrating skull morphology into conservation of sympatric crocodilians that 
will  be  further  explored  in  this  thesis  by  introducing  steps  towards  integration:  analysis  of  skull 
morphometry, interspecific comparison of skulls, and integration into a conservation plan.  
Conservation 
Human  development  resulted  in  the  possibility  to  take  control  over  natural  environments.  Flora  and 
fauna that posed threats were removed; some were used. In the West, romanticist ideas lead to a gradual 
shift  in  the  view  of  nature  that  included  several  kinds  of  previously  unconsidered  appreciations. With 
human  development  and  population  increasing,  however,  wildlife  abundance  and  biodiversity  rapidly 
decreased.  To counter this decline with efficiency, precise and specific knowledge of the wildlife itself is a 
prerequisite to successful conservation. 
Being  the sole  reptilian  living descendents of Archosaurs  (King and Burke 1989) and  thus some of  the 
oldest  surviving  vertebrates  on  earth,  crocodilians  represent  flagship  species  for  conservation 
movements worldwide. The concept of  ‘  flagship species’ means that the public imagination is captured 
by one symbolic species, and by conserving this species, an entire habitat is protected.  
The quest for understanding these species takes several forms from the search for the largest crocodiles, 
to  how  they  have  survived  for  so  long.   Other  questions  surround behaviour,  seeking  answers  to  how 
deadly, intelligent, and protective a crocodilian can be. Some of these queries have been answered or at 
least the curiosity assuaged for the time being. How big can a crocodile grow? The largest extant crocodile 
is  the  saltwater  crocodile  Crocodylus  porosus  which  can  grow  to  over  six meters  (snout  to  tip  of  tail) 
(Britton 2009).   How hard does  a  crocodile  bite? A  crocodilian  can bite with 9452 N of  pressure with 
variation depending on size (Erickson et al. 2003). A number of morphological studies examining the last 
remaining Archosauria further investigate the jaw and body. Scientists hypothesized how the snout could 
withstand the force involved with taking large prey (McHenry et al. 2006).  Studies by Frey articulated the 
physical  attributes necessary  to  sustain erect posture on  land  (carapace,  expaxial musculature  and  the 
vertebral column working in combination; Frey, 1988) and those enabling stronger propulsion through 
water  (osteoderm  connection  to  tail  muscles  creating  a  thoracic  bridge;  Frey,  1984,  1985),  thereby 
directly  linking  the  biomechanics  of  crocodilian movement  to  its  habitat.    A  kinematic  and  anatomical 
study have even resolved the mystery of the crocodile gallop by defining the forelimb characteristics and 
movement (Meers 2003; Renous et al. 2002). Despite the knowledge gained, crocodilians are still on the 
endangered  species  list  (IUCN  2010).  The most  pertinent  question  remaining  is  how  to  preserve  self‐
sustaining, wild populations. While previous researchers conducted morphological studies on crocodiles 
out of curiosity about the organism, its ability to function and survive, and evolutionary and phylogenetic 
advancements, a further application of morphology is within conservation. 
What is morphology? 
Morphology  is  the  study  of  the  form  and  size  of  an  organism  or  object  and  its  component  parts 
(Encyclopedia Britannica 2010), or more simply  the study of  shape.    It  is  sometimes synonymous with 
‘anatomy’,  although  historically  the  latter  refers  more  to  the  dissection  of  bodies  by  the  medical 
profession.  While  morphology  is  sometimes  viewed  as  an  antiquated  branch  of  life  sciences,  due  to 
advancements  in  the  fields  of  genetics  and  convergent  evolution,  it  is  still  practiced  and  advanced 
especially  with  concern  to  phylogenetics,  comparative  anatomy  and  examination  of  the  fossil  record.  
Morphometrics  enables  one  to  define  complex  shapes  in  a  rigorous  fashion  and  allows  for  the  use  of 
numerical data as means of showing relationships or differences (Webster 2006).  
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Within morphology there are two distinct branches.  First, geometric morphometrics is the study of shape 
and only includes data from the physical specimen.  Statistical analyses are based on landmark, outline or 
other similar analyses. Second, functional morphology relates a function of the organism to the shape it 
forms,  e.g.  crocodile  snouts  in  relation  to  feeding  behaviour  (Busbey  1995).    One  can  also  make 
assumptions of evolutionary give‐and‐take for performance (Smits et al.  1995). Moprhology is one of the 
key parameters of an animal’s phenotype, and therefore of its interaction with its environment. These are 
all paratmeters that are subject to natural selection. 
How can morphology be used in conservation? 
The conservation of several species relies at least in part on morphological studies. The identification of 
individuals  or  populations  through morphology  in  order  to  determine  population  size, movement  and 
distribution (Perrin et al. 1991; Whitehead 1990) along with habitat species richness (Edinger and Risk 
2000)  better  focuses  conservation  efforts.  The  phylogenetic  distinctions  provided  by  morphological 
studies  led  to  debates  on  conservation  issues  for  several  endangered  species,  either  increasing  or 
decreasing  the  level  of  concern,  such as with marmots  (Cardini  and O’Higgins 2004),  spinner dolphins 
(Perrin et al. 1991), buckmoths (Rubinoff and Sperling 2004), and dwarf crocodiles (Eaton et al. 2009). 
Through  the  use  of  morphology,  the  identification  of  several  new  species  or  subspecies  was  also 
determined, at  least  in part, by  the morphology of  those species. With the  identification of new species 
comes  the  need  for  reducing  illegal  trade  or  slaughter  of  endangered  populations  and  redirection  of 
conservation action (Pérez‐ Farrera et al. 2001; Eaton et al. 2009). 
How can morphology be helpful to crocodiles? 
Crocodilian  husbandry,  taxonomy,  and  evolution  all  rely,  at  least  in  part,  on  morphological  studies.  
Researchers used  them  to determine  such  critical parameters  as  growth  rates,  (Hall  and Portier 1994; 
Chentanez et al. 1983), to support phylogenetic studies (Brochu 2001) and, in combination with current 
genetic studies, to support various hypotheses of taxonomic relationship (Eaton et al. 2009; Willis et al. 
2007). These types of studies therefore provide crucial data that underpin evidence‐based conservation 
initiatives.  
A particularly important application of crocodilian morphology to conservation concerns the coexistence 
of  apex  predators  in  a  shared  habitat.  Despite  knowledge  that  sympatry  in  crocodilians  is  limited  and 
already divided by their ecology (Magnusson 1985; Herron 1994; Ouboter 1996; Ross 2004), when more 
than a single species inhabits an area, they inevitably have an affect on each other, especially if action is 
taken with one species disregarding others present (Ouboter 1996). Webb et al. (1983) briefly noted this 
difficulty  when  a  population  of  C.  porosus  underwent  conservation management  causing  a  population 
shift in the disregarded population of C. johnsoni (the smaller, freshwater crocodile) in northern Australia. 
They found a negative correlation between size of the C. porosus and C. johnsoni population (Webb et al. 
1983). This situation begs the attention of conservationists and a way of directing their efforts would be 
through  the  application  of  skull  morphology  to  the  relationship  between  the  coexisting  interspecific 
species. 
Crocodilian skull morphometrics in this thesis 
A) Analysis of skull morphometry 
The crocodilian skull has been studied  intensely  for more than a hundred years (see Mook 1921; Kälin 
1933).    Scientists used  it  to describe evolution both  in  the sense of ecology and  lineage  (Brochu 2001; 
Sadleir and Makovicky 2008). The allometry, which is the proportional growth of body parts, of the skull 
to  the  body  is  a  discussion  of  size  (Whitaker  and Whitaker  2008)  and  growth  in  captive  versus  wild 
populations as indicators of health (Coulson et al. 1973; Joanen and McNease 1974).  The skull continues 
to  offer  new  insights  in  all  fields  including  coexistence  (Pierce  et  al.  2008).    In  this  thesis,  Chapter  2 
discusses  methods  by  which  to  further  investigate  the  skull  and  Chapter  3  further  examines  the 
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crocodilian skull using geometric morphometric techniques.  
One  issue  for  which  no  evidence  is  available,  is  the  role  of  the  skull  in  segregating  the  niche  among 
sympatric species. When attempting to apply morphological concepts to ecological characteristics, certain 
assumptions must  be made.    The  first  assumption  is  that  skull  shape  is  indicative  of  resources  use.  A 
common example of snout shape reflecting resource use and even niche segregation is bill shape in birds 
2
(Schoener  1965;  Smith  1990).  While  research  proves  that  species  with  differing  skull  shapes  tend  to 
inhabit  the  same  areas,  the  relationship  rarely  goes  further  than  this  (Pierce et al.  2008).    The  idea  of 
similar  skull  shape  being  indicative  of  higher  competition  is  a  long  accepted,  but  never  quantitatively 
proven, hypothesis in crocodilians.  
For  comparative  studies  of  this  nature,  both  the  similarities  and  differences  need  to  be  accounted  for 
within  the  measurements.  Interspecific  differentiation  must  be  identified  for  defining  species,  while 
similarities  must  be  defined  to  explain  ecological  competition.  Because  such  studies  require  a  large 
number  of  specimens  to  assess  these  characteristics,  museum  collections  are  often  used  for  these 
purposes. 
Five  natural  history museums were  visited:  Amsterdam Zoological Museum,  Royal  Belgian  Institute  of 
Natural Sciences, Senckenberg Natural History Museum, Muséum national d'Histoire naturelle de Paris, 
and  Naturalis  Museum,  Leiden,  The  Netherlands  to  examine  skulls  for  this  analysis.  The  choice  was 
selective,  based  on  the  physical  state  of  the  skull.  Skulls  which  were  misshapen,  through  captive 
development, having obvious signs of vitamin deficiency such as  tooth misdirection or  flattened skulls, 
were  excluded  from  the  analysis.  Despite  a  number  of malformed  skulls,  a  large  dataset was  gathered 
(N=159) representing the twenty‐three species of crocodilians. These skulls were photographed (Chapter 
r2) and hand‐measured for ve ification of photographic analysis (discussed in Chapter 3). 
To  further  supplement  the  data  collected  in  the  museums,  information  was  used  from  a  crocodile 
expedition to central Africa, conducted by students from the University of Pretoria.   This included body 
and  skull  measurements  from  African  dwarf  crocodiles  Osteolaemus  tetraspis.  I  also  gathered  similar 
information at Davao Crocodile Park  in Davao Mindanao on  captive Crocodylus porosus and Crocodylus 
mindorensis. 
B) Interspecific comparison of skulls 
If it is true that skull shape is indicative of niche use, then a second assumption can be inferred:  similar 
skull shapes in coexisting species would predict higher competition.  Researchers also explored this issue 
within other species  including birds (Smith 1990),  salamanders (Adams 2004), and bats (Aguirre et al. 
2002) to name just a few.  
There are an estimated 31 pairs of  sympatric  species of  crocodilians  inhabiting  five  continents  (Figure 
1.1),  and  their  relationships  become  important  when  executing  conservation  or  management  plans 
(Ouboter 1996; Thorbjarnarson et al. 2006).  When comparing skulls, inferences can be made with regard 
to  ecology  and  niche  segregation  (Pierce  et  al.  2008,  Pierce  et  al.  2009).    Previous  skull  comparisons 
prove  that  crocodiles  with  different  snout  morphology  coexist  (Brochu  2001;  Pierce  et  al.  2008). 
Thorbjarnarson (1996) suggests that snout shape should reflect nesting habits as well.  Therefore, when 
ecology  integrates morphology, directional  considerations  for  conservation of  limited  resources  can be 
ascertained.  
In Chapter 4,  I present a comparative study using skull shape to determine estimated population ratios 
between sympatric population which would reduce interspecific competition. Chapter 5 further supports 
the use of head shape as an  indicator of  realized niche by  linking  functional physical  characteristics  to 
skull shape through allometric relationships. 
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opyright 2008 by The Nature Conservancy and World Wildlife Fund, Inc. All Rights Reserved 
Figure 1.1 Map of crocodile species richness worldwide  (WWF/TNC 2008) 
C) Integration of results into a conservation plan 
Once a comparison defines a relationship between sympatric crocodilians, the results may be applicable.  
Conservation  plans  for  areas  inhabited  by  multiple  crocodile  species  must  be  informed  by  these 
relationships (Thorbjarnarson et al. 2006) because apex predator populations, when altered, will invoke 
a response from their environment and from other apex predators (Terborgh et al. 1999).   
Integration into a conservation plan would be more effective if focused on reducing the influence of the 
limiting factor (Leopold 1933).   Habitat  is the number one limiting factor  impeding success of wild and 
reintroduced populations of crocodiles (Ross 1998; Thorbjarnarson 1999), and the connection between 
habitat type and population ecology gives insight for conservation and management (Thorbjarnarson et 
al.  2006).   With  habitat  loss  being  such  a  prime  culprit  for  population  failure,  interplay  between  skull 
morphometrics and habitat conservation should be investigated.  
In theory, linking morphological characteristics to sympatric species relationships would be beneficial to 
conservation  measures,  as  it  has  been  to  taxonomic  studies  and  husbandry.    Despite  their  ancient 
intrigue,  crocodilians  remain endangered.  If we would  like  to achieve healthy,  sustainable populations, 
methods  for  better‐directed  conservation  plans  are  a  priority.  Chapter  6  defines  an  equation  for 
determining habitat use by  individuals and discusses  the  intricacies of  sympatric  species  conservation. 
Chapter 7 integrates the equation with the analysis from Chapter 4 to present an example through which 
skull shape can be used to enhance conservation directives.  
This thesis explores the concept that relationships of crocodiles can be defined by their morphology. The 
relationships  can  be  used  to  determine  interaction  and  to  focus  conservation  efforts  in  areas  where 
multiple species exist.  
Research Question: Can  skull morphology be used  as  an  indicator  for  conservation methods  in  areas 
inhabited by multiple species of crocodilians? 
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Study objectives 
ns 1. Explore new morphometric methods as applied to crocodilia
2. Define interaction relationships based on skull morphology 
3. Demonstrate the application of relationships from skull shape to conservation methods 
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Analysis of skull morphometry   
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
“Young cat, if you keep your eyes open enough, oh, the stuff you would learn! The most wonder  ful stuff!”
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Chapter 2 
 
Suggestions on Photographing Crocodile Skulls for Scientific Purposes 
Abstract 
Here we describe methods for photographing crocodile skulls.  The quality of these photographs was that 
necessary to successfully complete digital photographic analysis.  We offer this method as a guideline for 
standardizing methods  for photographing  crocodile  skulls  or  at  least  as  an  example  of how  in‐depth  a 
description  of  methods  should  be  in  order  that  other  scientists  may  compare  data  and  account  for 
differences  in methods.   We also present the accessibility and effectiveness of using a digital camera as 
means of data collection.  
Introduction  
In  cranial  morphometrics,  an  effective  way  of  obtaining  data  for  analyses  is  by  using  photographs  or 
drawings. With an average digital camera, computer and software, it is now possible to extract extensive 
information on size, shape, location, surface area, and color. Existing photographs or drawings, however, 
may not always be suitable  for metric comparisons because of optical distortion,  light conditions, used 
background,  or  inconsistency  in  type  and  position  of  the  camera  or  skull  (Frieß  2003).  Ideally  an 
applicable  standardized  method  would  be  used  in  all  photo‐documentation  and  photo‐research.  For 
practical purposes however, a proper and complete documentation of exact methods used would suffice. 
to nvert It would allow other authors   use the information or co the acquired data to match their own. 
We  describe  and  discuss  a  method  used  successfully  in  morphological  research  on  crocodile  skulls 
(Chapter 3 & 4) with  regard  to applicability  and effectiveness. We also discuss object  orientation with 
respect to the camera, optical distortion, and all materials used. 
General setup and materi  
We placed  the  skulls  on  a  floor  using  a  black  towel  as  background. We used a Panasonic Lumix DMC-
FX107 digital camera set to intelligent AUTO mode, 3072 by 2304 pixels, JPEG/
als
Exif format. We positioned the 
camera, mounted to an adjustable aluminum tripod placed on the floor positioned directly over the skull. For 
each picture, we set the camera to automatic-mode, with a two-second timer to prevent movement blur from 
pressing the shutter button, the lens range was 28mm - 102mm and aperture range F2.8 - F5.6. The grid in 
ns display options enabled a non-essential, but convenient way of lining up specime within the field of view. 
We  inverted  the  center  column of  the  tripod  together with  its  head,  thus  centering  the  camera on  the 
saddle  plate  between  the  legs  of  the  tripod,  directly  perpendicular  to  and  facing  the  skull.    Because 
crocodile skulls have a wide range of height, distance from specimens had to arbitrarily vary from 40 cm 
– 120 cm for convenience.  We used a mixture of flash, daylight and ambient light. 
We  leveled  specimens  using  a  spirit  level.  In  all  cases,  the  aim  was  to  bring  the  surface  bones 
photographed  and  the  plane  of  the  photograph  into  a  parallel  relationship,  thereby  equalizing  and 
inimizing parallax distortion in all directions away from the focal point. m
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 Pearcy, A. and Z. Wijtten (2010) Suggestions on photographing crocodile skulls for scientific purpose. 
Herpetological Review 41(4):445‐447 
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Orientation of subject and camera 
Dorsal view of cranium 
 
Figure 2.1 shows the dorsal view of the cranium. The red dot shows the center point along the midline of the skull 
and the focus point of the camera. 
This  view  is  most  commonly  used  for  comparative  studies  between  crocodilian  species  (Figure  2.1). 
Preferably cranium only was used so that the skull rested on the pterygoid flanges evenly; where these 
were uneven, we  leveled  the skull width‐wise along the cranial  table.    If  cranium and  jaw could not be 
detached, the same leveling techniques were used, and the lower jaw disregarded for analysis. We raised 
the snout with padding to bring the top of the premaxillary nares approximately level to the plane of the 
cranial table and parallel to the plane of the floor. The camera focal point (red dot) was at the center of 
the midline.   
Ventral view of cranium 
 
Figure 2.2 shows the ventral view of the crocodilian skull. 
In the ventral view of the cranium, the cranium rests on the cranial table, and we elevated the anterior 
end of the snout to bring the snout, palate and maxillary tooth row level parallel to the plane of the floor 
(Figure 2.2).   The camera focal point was at the center of the midline. 
 
Occipital view  
 
      (a)          (b) 
 
 
\Figure 2.3 (a­b) shows the occipital view of the cranium  (a) and the leveling of the skull for the focus point (b). 
The occipital view (Figure 2.3a) is not commonly recorded. We positioned the skull with mandibles in the 
same manner as for the dorsal view, with the snout raised to bring the top of the nares and the plane of 
the cranial table approximately level and parallel to the plane of the floor (Figure 2.3b).  The camera focal 
point from behind (posterior) is the tip of the occipital condyle. 
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Lateral view cranium 
(a)             
        (b) 
Figure 2.4 (a­b) shows the lateral view of the skull (a) and the aim of the camera (b).     
The skull rests naturally on its mandibular rami, with the camera centered laterally (Figure 2.4a).  In this 
way, we can compare the snout and posterior portion of the skull.  The focus point is halfway between the 
tip of snout and the articular extension of the jaw (Figure 2.4b).  
Lower jaw dorsal view 
 
Figure 2. 5 shows the lower jaws of the crocodile skulls. While this diagram is from the dorsal view, ventral view is 
done similarly.   
Researchers can use this view for studying the mandibular symphysis and other basic jaw components. 
The jaw sits on the mandibular rami with the anterior end of the jaw elevated to bring the maxillary tooth 
row level and parallel to the floor (Figure 2.5). For the ventral view, the jaw sits on the articular surfaces 
ith the anterior end of the jaw elevated to bring the maxillary tooth row level and parallel to the floor. 
he focus point for both jaw views is the center of the virtual midline between the mandibles. 
w
T
 
Discussion 
In this discussion, we elaborate on the methods used and, where applicable, consider other options and 
improvement. Generally, researchers choose methods according to the intended measurements of study. 
We  state,  however,  that  in many  situations  using  a  general  standardized method when photographing 
crocodile skulls would maximize the use of a photograph and thus be preferable. 
Leveling a skull, in general, makes for a repeatable method. Lifting the skull in dorsal perspective allows 
for the view of the anterior end of the tip of the snout instead of just the top of the premaxilla. Not leveling 
the skull  in ventral view, a  technique applied often (see Dead Crocs Database),  is more convenient and 
would show more of  the skull; however  this does make extracting measurements  from pictures nearly 
impossible  due  to  depth  differences.  Positioning  of  the  skull  in  occipital  view  is,  as  far  as  we  are 
concerned, a matter of choice. Depth differences are relatively large, thus the view is not normally used.  
We chose to level the skull to have a better view of the tip of the vertebral condyle as a reference point. 
Artificially adapting the position of the skull when resting on a horizontal surface in lateral view would 
expose more of the lower jaw and less of the upper, although very minimally, due to the flattened skull of 
a crocodile, rendering such actions virtually useless. In dorsal view of the lower jaw, we leveled the jaw in 
a repeatable way. Apart from enhancing accuracy of later distance measurements, this action also exposes 
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an often‐researched subject, the teeth and their sockets, more evenly. 
Any optical lens leads to distortion of the absolute and relative dimensions of an object like a skull. The 
outer  edge  of  the  skull  will  be  invisible  in  a  central  projection,  affecting  absolute  dimensions. 
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Furthermore, objects that are closer to the focal point will appear relatively larger than they actually are, 
compared to portions that are further away, affecting the proportions of the object. In practicality, taking 
a  picture  of  a  cranium  with  a  distance  of  one  meter  results  in  a  distortion  of  a  maximum  of  7.5% 
(Jacobshagen et al. 1988) and so‐called barrel or pin‐cushion distortion is negligible using non‐specialist 
lenses. Most distortions can be avoided by stereophotographic techniques. Another often‐used technique 
is  resorting  to  reference objects  ‐  a  ruler  for  instance  ‐  so  that  the sizes  can be  calibrated. We believe, 
however, that in the interest of applicability, increasing the distance between the camera and the object, 
which  significantly  reduces  the  photographic  error,  or  resorting  to  mathematical  solutions  like  a 
Generalized Procrustes Analysis (Rohlf 1999; Bookstein 1996) as we did, are more preferable solutions. 
In many situations, adapting one’s methods to render optical error minimal is the best solution. 
Backgrounds, for most purposes, must be in contrast to the subject as much as possible. For the generally 
white skulls, we used a black towel. Contrast decreases ambiguity between the skull and background, and 
darker  backgrounds will  reduce  the  amount  of  artifacts  caused  by  shadows or  reflection.  Both  lead  to 
more precise definition. However, in some situations, it might be worth considering using a background 
color  that  is  unlikely  to  be  present  in  the  subject,  as  software  would  then  be  able  to  filter  this  color 
independent of the subject color. 
Photographers prefer multidirectional lighting in order to better define the edges of the object.  However, 
with a black background and a bright flash, especially so near to the object, edge distortion due to lack of 
light, in this method, is minimal.  
With the accuracy of distance measurements roughly increasing with the square root of the pixel depth, 
we consider a 7 Megapixel camera, giving an estimated error of 0.05 cm on an 80 cm specimen about the 
minimum for most applications with crocodile skulls. The tripod may not always be a necessity. It does, 
however, lend stabilization to the camera, especially important in self‐timed shots.  
Not  all  studies  have  the  funding  to  use  stereographic  techniques  or  do  CT‐scans, which would  reduce 
distortion completely, and would allow for a comprehensive assessment of measurements.  The methods 
presented  here  are  cost‐effective,  while  reducing  distortion.  Museums  and  conservation  groups  can 
follow these methods  for  their databases  in order  to have a comparable method,  repeatable by anyone 
with a digital  camera and material  for a background.    If not applied, at  least  the presented description 
should serve as an example to the extent required to allow other researchers to convert their data into 
comparable material. 
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Chapter 3 
A Landmark Analysis of Crocodilian Skulls 
Abstract 
This paper tackles the complicated problem of skull morphometrics in separating species of crocodilians.  
It  presents  new  perspectives  on  the  variety  and  variability  in  skull  shapes  of  crocodiles  using  both 
traditional  and nontraditional measurements within a  landmark analysis.    I  found  that  total width and 
length  do  not  account  for  the  most  variation  between  crocodilian  species  and  suggest  using 
measurements  between  the  orbit  and  premaxillary  notch,  orbit  to  5th maxillary  tooth  and  also  Kälin’s 
number 12 (1933) as areas of variability between species. 
Introduction 
Grouping  and  taxonomy  of  animals  is  a  large  part  of  zoological  studies,  and  a  constant  debate  among 
scientists who study Crocodylia (Norell 1989, Brochu 2000). The shape of the skull is the most significant 
distinguishing feature of different crocodilian species. Apart from being useful in species division, head‐
shape  is  relevant  to  fields  of  crocodile  ecology,  behavior,  evolution  and  conservation  (Ouboter  1996; 
Brochu 2001a; McHenry et al.  2005;  Sadleir  and Makovicky 2008).   To date,  the most variable aspects 
within  documented  skull  morphology  of  extant  species  are  maximum  length  and  width  (Pierce  et  al. 
2008).  This  current  description  of  skull  shape  is  limited  and  group  descriptions  are  nowhere  near 
ersity in skull shape within csufficient to account for the div rocodilians (Pierce et al. 2008). 
Scientists  previously  grouped  crocodilians  into  two  categories  based  on  their  rostral  shapes,  namely: 
longirostrine  and  brevirostrine  (Busbey  1995)  (long‐  and  short‐snouted,  respectively).  While  these 
groups were reflective of obvious physical  characteristics within  the snout,  further  research  illustrated 
these  to be  insufficient  for describing  the variety of  rostral  shapes within Crocodylia.    In 1995, Busbey 
(1995)  further divided  crocodilian  snouts based both on  length and width,  as previously done,  and on 
lateral  profile  (platyrostral  and  oreinirostral).  Despite  the  categories  being  useful  for  descriptions, 
Busbey stated that they are not taxonomically definitive, due to overlap  in head shape between similar 
taxa.  In  2001(a),  Brochu  added  to  the  groupings  of  Busbey  to  include  ziphodonts  (deep,  laterally 
compressed  snouts) and duck‐faced, based on  the  inclusion of  fossil  specimens within Archosauria. He 
also suggested minor changes within the existing groups of Busbey.  Brochu concluded that the skull was 
phylogenetically  plastic  and  that  similar  snout  shapes  had  arisen  several  times  in  disparate  lineages 
(2001a).  In 2003, another study (Marugán-Lobón and Buscalioni 2003) suggested a return to three skull 
types (meso‐, longi‐, and brevirostral) based on lateral views, rather than dorsal views, using percentages 
of brain case vs. orbit vs. rostrum. Other studies define evolutionary correlation of skull shape between 
different rostral shape groups (Sadleir and Makovicky 2008). This chapter will provide valuable insights 
into species identifying skull characteristics. 
The aim of this chapter is to give more detailed insight into the variety and variability of skull shapes of 
crocodiles. We base our study on morphometric parameters using consistent features, landmarks, clearly 
present in the whole order that reflect homologous points on the skull. We believe the chosen points are 
of  both  ecological  and  evolutionary  significance,  and  include  parameters  of  both  traditional  and 
nontraditional measurements. 
Methods 
We  collected  data  on  159  adult  crania  of  all  23  crocodilian  species  from  five  European  museums 
(Amsterdam Zoological Museum, Royal Belgian Institute of Natural Sciences, Senckenberg Natural History 
Museum,  Muséum  national  d'Histoire  naturelle  de  Paris,  and  Naturalis  Museum,  Leiden,  The 
Netherlands). We photographed  the  skulls  in dorsal  view  for  two‐dimensional digital analysis.   Placing 
each on a black cloth, we leveled them along the medial suture from the highest point on the cranial table 
to the highest point at the anterior end of the snout, exposing more of the skull surface in a more uniform 
fashion. We preferred cranium only so that the skull rested on the pterygoid flanges evenly; where these 
were  l width‐wise along the cranial  table.    If  cranium and  jaw could not be 
det ng techniques, disregarding the lower jaw for analysis. 
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We photographed dorsal views of specimens using a Panasonic Lumix DMC‐FX107 digital camera set to 
intelligent AUTO mode, 3072 by 2304 pixels, JPEG/Exif format.  We set the camera perpendicular to the 
center  of  the  cranium  along  the  midline  axis  using  a  tripod  at  a  minimum  distance  of  40cm  and  a 
maximum distance of 120cm from the specimen based on the size of the specimen in order to keep it in 
the  field  of  view.  To  light  the  skull,  we  used  flash,  natural  light  and  ambient  light  against  a  black 
background. We plotted  landmarks on  the crania  (Figure 3.1, Table 3.1) using the digital  images  in  the 
program ImageJ (Rasband 2009).  
We chose landmarks at locations representing traditional measurements such as tip of snout (anterior tip 
of premaxilla)(1), medial, posterior edge of parietal bone (15) and widest point on the cranium (13,14) 
and at areas, which have an obvious physical characteristic (Figure 3.1, Table 3.1). We included these as 
landmarks as they account for traditional size measurements of total length and total width.  Landmarks 
4‐9  are  locatable,  obvious  points  within  a  dorsal  view  of  a  cranium.    Landmarks  4  and  5  are  often 
associated with the 5th maxillary tooth, while landmarks 6 and 7 associate with the 6th maxillary. This is 
variable  between  species.  Landmarks  4‐7  can  be  difficult  to  locate  on  longirostrine  groups  such  as 
Gavialis and Tomistoma;  however,  they  are  apparent  in most  other  species.  Finally, we  also  adopted  a 
useful measure of skull width described by Kälin (1933) consisting of the width of the skull measured at 
the anterior point of the post‐orbital bar suture (Kälin 12).  We present Kälin 12‐12 (10‐12) here as we 
also suggested it as a location for measuring size within Crocodylia (Appendix 3).  
For comparative purposes, validating the use of landmark analysis in this study, we took measurements 
using a caliper for total length, total width, width at Kälin 12‐12 and length from midline of Kälin 12‐12 to 
the anterior tip of the premaxillae contact (tip of the snout) along the long‐axis.  
Data Analysis 
We used  a General  Procrustes Analysis  (GPA)  to  standardize  the  coordinate  data,  removing  unwanted 
effects of size and rotation. From the standardized data residuals, we ran a principal component analysis 
(PCA) to determine the amount of variability accounted for by each landmark. The first PCA considered 
all  landmarks,  the  second  removed  highly  variable  landmarks,  and  the  third  explored  a  noted  area  of 
variation.  We used a cluster analysis with the same data to examine division between species. We used 
PAST: Paleontological Statistics Software (Hammer et. al 2001) to conduct all analyses. 
Using coordinates of each  landmark extracted  form the digital pictures, we calculated  the distances  for 
total  length,  total width, width  at Kälin  12‐12,  and  length  from Kälin  12‐12  along  the  to  the  tip  of  the 
snout.  Using  PAST  (Hammer  et  al.  2001),  we  conducted  a  Pearson  correlation  between  these 
measurements and the same measurements taken with a caliper. 
Table 3.1 Location of used landmarks within crocodilian skull 
Landmark  Point Location 
1  Anterior tip of premaxillae contact 
2  Minimum width immediately posterior to premaxilla‐maxilla contact (notch), left side 
right side3  Minimum width immediately posterior to premaxilla‐maxilla contact (notch), 
4  Maximum preorbital width posterior to premaxilla‐maxilla contact, left side 
5  Maximum preorbital width posterior to premaxilla‐maxilla contact, right side 
l width posterior to maximum preorbital width, left side 
 width posterior to maximum preorbital width, right side 
6  Minimum preoribita
7  Minimum preoribital
t  8  Center of left orbi
9  Center of right orbit 
10  Kälin 12 left side 
11  Midline at Kälin 12 
12  Kälin 12 right side 
13 
14 
15 
Maximum width quadratojugal bone, left side 
Maximum width quadratojugal bone, right side 
Posterior tip of supraoccipital (medial posterior margin of cranial table) 
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Results 
Pearson correlations between  the  ratios of  13‐14:1‐15  (cranial width  to  total  skull  length) determined 
Figure 3.1 General position of landmarks on cranium corresponding to Table 3.1 (dorsal view) 
using both digital and caliper measurement methods were 0.908 (p>0.01, =0.01). 
An initial landmark analysis evaluated 15 landmarks in a PCA.  The first three components explained the 
majority  of  the  variance  (81.6%), with PC 1  accounting  for  68.1%.   When  reviewing  case  loadings, we 
found  that  landmarks  representing  the  premaxillary‐maxillary  (pm)  notch  and  the  landmarks  4‐7, 
associated with preorbital minimum and maximum widths, drive PC 1. We derived the first indication on 
the  ability  of  our  data  to  distinguish  species  by  performing  a  hierarchal  cluster  analysis  (correlation 
coefficient = 0.7734).  Since the test showed some successful division, it legitimized further analysis of the 
data. 
Figure 3.2 shows that PC1 and its driving forces aligned with relative rostra length.  All species to the far 
right expressed a  longirostrine phenotype. G. gangeticus and T. schlegelii were at the outer  limits of the 
grouping. However,  species  to  the  left  of  the PC1 axis  overlapped and  represented all  other  variations 
from the extreme brevirostrine A. mississippiensis to the wide variety of Crocodylus snouts, excluding the 
xtreme longirostrines (C. cataphractus and C. johnsoni). e
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We repeated the PCA, omitting landmarks 4, 5, 6 and 7 since these are difficult to locate on some species.  
In  this,  the  first  three  components  at  80.6%,  predominantly  explain  the  variance,  62.9%  of  which  is 
explained by component 1. When we examined case loadings, the driving factor for the component was 
the pm notch, represented by landmarks 2 and 3. Landmarks 10 and 12, representing Kälin 12‐12, drove 
the second component (10.2%).  A separate cluster analysis showed a correlation similar to the previous 
analysis (0.7463). 
We used another PCA to explore the noted area of variation between landmarks 2,3 and 8,9 (Figure 3.3).  
We calculated the distances between landmarks to generate multiple distances between the orbit and the 
pm notch (9‐7, 7‐5, 5‐3, 7‐3, and 9‐5).  Principal component 1, which is driven by the distances between 
the  orbit  and maximum  preorbital width,  explained  90.0%  of  the  variance. When we  compared  these 
landmarks  in a  cluster analysis,  there was notable clustering  (correlation coefficient 0.7639) similar  to 
the previous analyses. 
Figure 3.3 mimicked the same gradient of figure 3.2 along rostra shape, with the extremes (C. latirostris 
and T. schlegelii) being present to the far sides of the cluster. However, there was a slight deviation as A. 
mississippiensis skull shape expression moved closer to the cluster of other species.  This was due to PC2, 
seemingly driven by a size gradient, with smaller species along the negative axis and sturdier animals on 
he positive axis.  t
 
 
PCA of distances along lateral margin 
Figure 3.3  PCA  comparing  all  length measurements  along  lateral margin  between  the  orbit  and  the  premaxillary 
notch within different species 
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Discussion 
This shape study used 159 skulls  from all 23 species of crocodiles. Although a  landmark analysis  is not 
fully extensive and only dorsal views were considered, we  think  it  safe  to make statements on general 
areas of importance pertaining to variation in snout shape. We argue that the area between the pm notch 
and the orbit, the distance between the orbit and maximum preorbital width, and the width of the skull at 
Kälin 12‐12 each have an obvious, and previously unattended, significance.   
By broadening the scope and integrating obvious areas of variation around the orbit and lateral line, we 
found that the previously considered total length and width measurements are not the strongest factors 
affecting  variation  between  species  (Pierce  et  al.  2008;  Sadleir  and Makovicky  2008).  The  initial  PCA 
resonated with this hypothesis. Points along the lateral margin, however, are difficult to locate in extreme 
longirostrine  species  such  as  G.  gangeticus  and  T.  schlegelii  and  might  create  unwanted  artifacts. 
Therefore, we  further  investigated  the  relevance of our  findings by  removing  landmarks susceptible  to 
dissimilarity and found our hypothesis strengthened. Since skull shape is the foremost important physical 
attribute in distinguishing crocodile species, this information would be useful in crocodile ecomorphology 
with relation to ontogeny, suitability of habitat, and hunting and fighting techniques. 
Within the region between the pm notch and the orbit, the distance between the center of the orbit and 
the maximum preorbital width  showed  to  be  an  important  variable  pertaining  to  the  cluster  analysis. 
Different locations within this area were subject to consideration as marked variants between crocodilian 
species.   For  instance, Hall (1994),  Joffe (1967), and Verdade (2000) studied variation  in orbit size and 
hypothesized  it  to  be  linked  to  several  functional  ecological  factors.  Because  of  interspecific  orbit 
variation, it is not unlikely that distances from this area to other parts on the skull would vary between 
species. The distances between the orbit and other parts of the skull could, possibly, be used to define the 
relationship between feeding behavior and protection of the eye or ambush techniques. 
By  broadening  the  scope,  integrating  less  obvious  areas  such  as  Kälin  12‐12,  we  were  able  to  assign 
Kälin12‐12 within  both  PCAs  as  a  driving  force  of  variation  between  species.    This  driving  force may 
justify  its  selection  as  a  constant measurement  for  size  (Appendix  3).  The  absence  of  driving  force  of 
similar traditional length and width measurements strengthens this hypothesis. 
Pertaining  to  the  division  of  species,  we  could  state  that  the  three  skull‐type  morphology  system  of 
Marugán‐Lobón  and  Buscalioni  (2003)  might  be  helped  by  inclusion  of  pm  notch  to  orbital  shape 
characteristics.  An  interesting  application  is  also  the  possible  strengthening  of  Brochu’s  (2001a) 
hypothesis of phylogenetic plasticity when considering  the wide variation of orbital  to pm notch snout 
shape in disparate archosaur lineages (Brochu 2001b). 
Conclusion 
In this study, we showed that traditional measurements of total width and total  length of the skull may 
not be  the best species‐specific  indicators. The results  indicated the presence of a stronger  identifiable 
variance  between  species  when  we  considered  Kälin  12‐12  and  maxillary  length  measurements.  We 
identified the orbital to pm notch area, Kälin 12‐12, and the distance between the center of the orbit and 
the  maximum  preorbital  width  as  main  focus  areas  for  species  differentiation.  The  measurements 
analysed  usefully  define  the  shape  of  the  crocodilian  skull,  differentiate  between  species  with  good 
precision, and allow reasonable inferences about function. In this manner, these measurements would be 
a valuable integration into interspecific, comparative morphology studies within Crocodylia, investigating 
ecology and evolution. 
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Interspecific comparison of skulls 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
“So you see! There's no end to the things you might know, depending how far beyond Zebra you go.” 
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Chapter 4 
Defining  Niche  Segregation  Between  Sympatric  Crocodilian  Species  Using  Skull 
Morphospace Analysis 
Abstract  
This study assumes that similarity  in morphological characteristics  increases competition between  two 
species. From this assumption, we determined morphospace overlap and used  it  to estimate ecological 
relationship. I evaluated sympatric pairs of crocodilians, as co‐apex predators, and assessed the influence 
of these morphological features upon the conservation and management of multispecies environments.  
Introduction 
Apex predators  tend  to prey, but not be preyed upon,  in  their given  food chain. Crocodiles are distinct 
apex  predators  in  that  separate  species,  which  are  extremely  similar  in  shape  and  size,  share  a  niche 
within  the same system and divide  that niche by specializations  in anatomy, physiology and ecology to 
coexist  (Ouboter  1996).    Many  of  these  factors  can  be  related  either  directly  or  indirectly  to  the 
morphological  characteristics  of  each  species.  Researchers  focused  on  the  head  as  the  focal  point  for 
defining  this  proportionality  not  only  as  it  allometrically  increases  with  body  length  (Greer  1974; 
Woodward et al. 1995), but also because for species comparison, it is the most notably different physical 
attribute within crocodilians.  In this study, the head and its assumed proportionality between other parts 
of  the  body,  which  may  affect  ecological  niche  separation,  will  be  used  to  examine  the  impact  of  a 
sympatric  species  on  its  co‐inhabitant(s).    Working  under  the  assumption  that  the  more  similar  two 
species are, the more likely they are to be in competition, this paper uses skull morphometrics to define 
the likelihood of competition between sympatric species.   
There are several sets of geographically (as listed in Ouboter 1996) sympatric species of crocodilians. Of 
these, very few would overlap directly  in habitat (Ross 2004). However, Pierce et al.  (2008) noted that 
when  a  geographically  sympatric  pair  of  crocodilians  existed,  each had a  different  snout  shape  (out of 
three possible varieties).  This suggests that difference in shape may reduce competition between species 
allowing for coexistence even on a larger geographic scale. 
Considering geographically sympatric crocodilian species, Webb et al. (1983) found that the conservation 
or management of one species (not of the other) does have an effect on the untargeted species within the 
syntopic  zone.  As  these  are  large  animals  and  top  predators,  they  would  likely  have  a  ripple  effect 
throughout their environment when it comes to conservation or management practices (Terborgh et al. 
1999).  This ripple is probably most evident in co‐apex predators as competition for resources alters with 
either practice.  
This chapter examines skull morphometrics in crocodilians to assess sympatric relationships. We chose a 
selection of geographically sympatric species for examination in order to develop detailed assessment of 
morphological  indicators of sympatry. This  information will benefit conservation areas  in multi‐species 
environments as it assesses a simplistic form index of competition: morphospace overlap.  Morphospace 
is the representation of a possible form, shape or structure of an organism where each axes within the n‐
dimensions corresponds with a character of the organism. We give a visual aid showing basic skull shape 
overlap compared with geographical overlap in Appendix 4. 
Methods 
We photographed crocodile crania representing 23 extant species from five museums in their dorsal view 
using a Panasonic Lumix DMC‐FX107 digital camera set to intelligent AUTO mode, 3072 by 2304 pixels, 
JPEG/Exif format.   To keep the whole specimen in the field of view, we set the camera perpendicular to 
the  center of  the  cranium along  the midline axis using a  tripod at distance. We  then placed  landmarks 
within the images (Figure 4.1) on the crania using ImageJ (Rasband 2009).  We extracted X‐y coordinates 
for ndmark coordinates  through a General Procrustes Analysis  to remove 
size  umbers were then analyzed using a Principal Components Analysis  to 
 each  landmark and ran  the  la
and rotation factors. These n
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 Pearcy A (in review January 2011) Defining niche segregation between sympatric crocodilian species using skull 
morphospace analysis. Herpetologica 
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acquire  information on  variation  in  shape  of  crania.    Snout  shapes  fell  along  a  gradient  from broad  to 
slender‐snouted.  We considered the extreme snout shapes to fill less niche space due to specializations. 
 
Figure 4.1 Location of landmarks in crocodilian skull 
We used the x‐y coordinates to calculate distances between specific landmarks in number of pixels. We 
took  a  reference  measurement  from  the  physical  specimen  in  order  to  calculate  estimated  actual 
distances  from  the  distance  calculated  from  pixels. We  then  used  the  actual  distance measurement  to 
calculate the morphospace overlap following methods described in Compton et al. (2007).  We calculated 
the interquartile range and total range for each measurement within each species.  As a robust statistic, 
we preferred interquartile range to reduce the affect of outliers or abnormal specimens.   We compared 
each group of sympatric species separately.  We calculated both the sum of the interquartile ranges and 
the sum of the total ranges for each species. By dividing the interquartile total by the overall range total of 
the compared species (Equation 4.1), we calculated morphospace overlap. Free space is equivalent to the 
morphospace  occupied by only  one  of  the  sympatric pair  of  the  combined  total  space  occupied by  the 
sympatric species.  
Equation 4.1 The equation used to calculate morphospace overlap between sympatric species of crocodilian 
 
Using SPSS 16.0, we correlated the crocodile measurements using a Pearson correlation.  
Results 
We  took  measurements  from  a  total  of  159  specimens  representing  from  1  to  17  specimens  of  each 
species and covering a size range of subadult to adult within each species (Appendix 1).  
To reaffirm the value of these measurements as  indicators of species‐specific differentiation and usable 
for defining  ratios derived  from morphospace overlap, we again present  results  from Chapter 3 with a 
visual  aid  (Figure  4.2).  The  principal  components  analysis  found  that  the  first  three  components 
explained the majority of variance (81.6%) with PC 1 accounting for 68.1%.  Skulls along PC1 varied by 
shape and along PC2 by size  (Figure 4.2). The shape extremes varied  from the broad‐snouted Alligator 
mississippiensis to the slender‐snouted G. gangeticus.  
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Australia 
Morphospace  overlap  between Crocodylus  johnsoni  and Crocodylus porosus  is  0.337.   C. porosus  (63%) 
primarily filled the space, with only 37% being associated with C. johnsoni (Figure 4.3). These species are 
highly correlated (0.932, p=0.01). 
 
Figure  4.3  Pie  charts  showing  the  overlap  in  morphological  characteristics  and  the  division  of  overlap  between 
Australian Crocodylus spp. 
If  assumed  morphospace  is  equivalent  to  niche  space,  34  of  100  crocodiles  would  overlap  within  a 
syntopic zone.  Of these, 21.24 (=0.34 x 0.63) would be C. porosus and 12.58 (= 0.34 x 0.37) would be C. 
johnsoni.  For every one C. porosus, 0.59 (=0.37/0.63) C. johnsoni would be successful at coexistence. 
India 
In  India,  the  differing  snouts  of  Crocodylus  palustris  and G.  gangeticus  (corr.=0.833,  p=0.01)  created  a 
morphospace overlap of 0.46. The division favored C. palustris (28%) to the slender‐snouted specialist G. 
gangeticus    (18%)  (Figure  4.4),  or  for  every  one  C.  palustris,  0.67  (=0.40/0.60)  G.  gangeticus  could 
successfully coexist.   
   
Figure 4.4 Pie c arts displaying morphospace overlap between G. gangeticus and C. palustris h
South America 
Seven  different  species  of  crocodilians  live  in  different  countries  and  different  sympatric  groupings 
throughout South America (see Ouboter 1996).  Here, we compared two caimans Caiman crocodilus and 
Melanosuchus niger in morphological overlap (Figure 4.5).  
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Figure 4.5 Pie charts showing overlap in skull morphology of M. niger and C. crocodilus 
There was a 50% overlap in morphological characteristics between the two caimans.  When we examined 
the  overlap,  the morphospace  was  nearly  divided  evenly  (46% M.  niger  and  54%  C.  crocodilus).    The 
species had a high correlation (corr.= 0.996, p=0.01). 
Africa 
Native to African fauna are three species of crocodilian: Crocodylus cataphractus, Crocodylus niloticus and 
the African dwarf crocodile Osteolaemus tetraspis.  Because these three differ markedly in size and shape, 
the morphospace  overlap was  only  39%.   When  further  divided  by  species, C. niloticus  took  the most 
space at 39%  followed by O.  tetraspis  (33%)  (Figure 4.6).   C. cataphractus with  its unique snout  shape 
filled only 28% of the division.   Pairwise comparisons (Table 4.1) showed that C. cataphractus overlaps 
more with C. niloticus than it does with O. tetraspis.   
Table 4.1 African crocodilian species pairwise comparisons 
Species  Pairwi erlap se ov Cor onrelati  
C. cataphractus  niloticus  vs. C. 0.46  0.954 
C. cataphra  vs. O. tetr spis ctus a
. tetraspis vs. C. niloticus 
0.38 
0.34 
0.898 
0.985 O
 
 
Figure 4.6 Pie charts showing the morphospace overlap of the three African crocodilian species 
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Cuba 
The  crocodiles  of  Cuba,  originally Crocodylus  rhombifer  and Crocodylus acutus,  had  an  overlap  of  50% 
(Figure 4.7).  When C. crocodilus was introduced the overlap then increased to 74% (Figure 4.8), meaning 
74%  of  available  space  is  competed  for.    C.  rhombifer  and  C.  acutus  were  less  similar  (corr.  =0.959, 
p=0.01) than C. rhombifer and C. crocodilus (corr.= 0.977, p=0.01).  C. crocodilus was even less similar to C. 
acutus  (corr.=0.946,  p=0.01).    Overlap  between  native  species  and  introduced  show  higher  overlap 
between C. rhombifer and C. crocodilus (38%) than C. acutus and C. crocodilus (33%). 
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Figure 4.7 Pie charts showing the morphospace overlap of the two crocodile species native to Cuba 
 
Figure 4.8 Pie charts showing morphospace overlap of crocodile species inhabiting Cuba after the introduction of C. 
crocodilus 
Discussion  
In this analysis, we assumed that difference in snout shape would increase niche segregation and that the 
cranium shape predicts, at least in part, what competition can be expected if multiple species inhabit the 
same location. While the skull has proven to be a major eco‐morphological trait (Busbey 1995; Erikson et 
al.  2003),  there  might  be  other  factors  such  as  habitat  availability,  nesting  preference,  population 
densities, and behavior that are not reflected in skull shape.  This study estimated direct overlap of niche 
space between adult specimens, and the overlap could change when considering hatchling or juveniles or 
areas outside of the syntopic zone. 
Australia 
We expected the high correlation between the Australian species as both species belong to the Crocodylus 
group  and  genetic  evidence  suggests  a  relatively  recent  separation  between  them  (FitzSimmons  et  al. 
2001).  As  morphospace  translates  into  niche,  these  two  would  experience  some  competition  for 
resources,  habitat  overlap,  or  general  interaction;  however,  C.  porosus  is  the  apex  predator  due  to  its 
larger  adult  size  and  physiological  specializations.  C.  porosus  has  a  wide‐range  throughout  most  of 
Australasian waters. Its ability to withstand high salinity allows use of both fresh and saltwater habitats. 
While  C.  johnsoni  tolerates  saltwater  for  short  periods,  it  cannot  maintain  its  health  in  highly  saline 
conditions  (Taplin  et  al.  1993),  giving  C.  porosus  a  physiological  adaptation  which  would  increase  its 
t  f av
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amoun o ailable habitat.  
Webb et al.  (1983) noted that  the number of C.  johnsoni  sightings negatively correlated with a recently 
conserved and growing population of C. porosus within a zone of syntopy. The relationship Webb et al. 
(1983) predicted was that C. johnsoni populations would decrease by 0.79 for each additional C. porosus. 
This  study showed a  similar  impact predicting  that  for every one C. porosus, 0.59 C.  johnsoni would be 
able to coexist (leaving 0.41 outcompeted) if morphospace translates  into niche segregation. The visual 
count of Webb et al. (1983) gave a case study example where the actual presence of the animal accounts 
for  factors  of  competition  unforeseen  solely  from  skull  morphometrics  such  as  basking  location  and 
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nesting  site  availability.   However,  both  studies  showed  a  consequential  relationship  for C.  johnsoni  in 
direct coexistence with C. porosus. 
India 
In the comparison of G. gangeticus and C. palustris, we found a high overlap in morphospace in a situation 
where head shapes are quite different. This was likely due to large size differences in our small sample. 
However, the difference between these two species was notable in the lower correlation, translating into 
less niche overlap, as G. gangeticus is specialized as primarily a fish eater. Other studies indicated a higher 
proportion of G. gangeticus  to C. palustris, suggesting that the specialist  is surviving better due to depth 
and flow of river habitat being unsuitable for C. palustris (Whitaker and Daniel 1980; Rao and Choudhury 
1992).  While there is overlap in nesting season and site, and also habitat, there is a distinction between 
basking site and food preference (Rao and Choudhury 1992). The sympatry between these two species is 
still in need of urther investigation with respect to the ecological factors that distinguish them.   f
South America 
While  there are several  species  in South America,  this  research  focused on  two of  the  larger and more 
common  species  of  caiman,  C.  crocodilus  and  M.  niger.    Since  these  two  species  retain  similar 
morphological characteristics, there was a high overlap in morphospace; therefore, we predicted a high 
level  of  competition  between  them.    Caimans  divide  their  niche  in  microhabitat  use  (Herron  1994).  
However, niche overlap and competition may affect the success of conservation efforts focused on one of 
a sympatric species pair.  Herron (1994) found similar numbers of each species (97, C. crocodilus to 111, 
M.  niger)  differing  from  this  study  which  predicted  a  ratio  of  46:54, M.  niger  to  C.  crocodilus,  which 
suggests that snout morphology only partially explains actual niche overlap in nature. We predicted that 
if  conservation  measures  were  to  increase  C.  crocodilus  numbers,  this  would  affect  the  number  of 
sympatric M. niger. However, many populations of  these sympatric  species have a higher density of M. 
niger, which at current densities has not effected the ecology of C. crocodilus (Marioni et al. 2008).   The 
interaction between these two species could also be affected by the presence of other crocodilians (see 
Rebêlo and Lugli 2001). 
Africa 
The overlap calculated for the African species was small.   The physical specialization of C. cataphractus 
and the small size of O. tetraspis render these low competitors for C. niloticus, which is the apex predator 
among  the  African  species.    What  was  of  note  was  the  high  overlap  between  C.  cataphractus  vs.  O. 
tetraspis  despite  a  lower  correlation.  This  was  likely  due  to  C.  niloticus  outcompeting  the  others  for 
resources and space by virtue of  its  larger  size and  lack of  specialization.    In a survey study of African 
species  in  Liberia  (Kofron  1992),  the  lakes  inhabited  by  C.  niloticus  lacked  the  other  two  species.    In 
contrast, a lake free of C. niloticus had both species and observed more C. cataphractus than O. tetraspis.  
Another study in Gabon and Congo (Eaton 2008) found that O. tetraspis uses both aquatic and terrestrial 
habitats  and  thus  could  occupy  a wider  range  than  its  sympatric  species. C. niloticus preferred  coastal 
areas,  but  overlapped  considerably  with  O.  tetraspis,  while  C.  cataphractus  remained  in  localized 
freshwater areas. This supports the results of this study. From the morphospace analysis, C. niloticus and 
O. tetraspis would be in more direct competition; however with the larger size of C. niloticus, O. tetraspis 
would be a more effective competitor to a specialist such as C. cataphractus or, as one study found, Nile 
monitors Varanus niloticus ornatus (Luiselli et al. 1999), an animal more closely related in size. 
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Cuba 
The group of  coexisting  crocodiles  in Cuba  showed  the effect of  an  introduced competitor.   The native 
crocodiles, C.  rhombifer  (endemic  and  very  endangered)  and C. acutus were  already  in  competition,  as 
evidenced by  the relatively high overlap  in morphospace between these  two species. Human pressures 
(hunting, habitat encroachment, etc.) further limited their shared resources and have even made C. acutus 
endangered in Cuba (Varona 1987).   The addition of a third crocodilian is predicted to further limit the 
amount of morphospace and/or niche space inhabitable by three apex predators, causing more decline in 
C. rhombifer.     Ross (1998) already suggested introduction of C. crocodilus as a significant factor for the 
extirpated population of C. rhombifer  in Lanier Swamp, one of  the  last remaining wild populations. The 
lower similarity and overlap, and habitat separation, between C. acutus and C. crocodilus indicates lower 
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competition  between  these  two  species  leaving  C.  rhombifer  to  bear  the  brunt  of  resource  and  space 
limitations. 
Conclusions 
Competition  is  derived  from  several  ecological  and  physiological  components.    While  we  have  not 
considered ecology, behavior, physiology and anatomy  in  these overlap analyses,  the head shape alone 
appears  to  offer  insight  on  the  niche  structure  of  sympatric  species  of  crocodiles,  that  have  been 
confirmed  by  some  ecological  or  population  surveys  (Kofron  1992;  Webb  et  al.  1983;  Whitaker  and 
Daniel  1980).  The  overlap  analyses were  developed  assuming  direct  interaction;  however,  as  an  apex 
predator, crocodilians drive ecosystem change (Terborgh et al. 1999) and competitive interactions exert 
effects  outside  the  area  of  syntopy.  Understanding  these  effects  may  inform  conservation  and 
management practices. On a larger timescale, evolution has played a role in the ecological relationships 
that currently exist between extant species (Ross 2004).  The same methods could be used to predict the 
relationships  between  extinct  crocodiles  as  well,  even  to  the  extent  of  predicting  extinction  factors 
leading to speciation and recent rostra shape in coexisting species.  This method does lack information on 
where the threshold of minimal effects breaks between sympatric species.  However, new insights into a 
basic interaction on any level, extinct or extant could be assessed using a similar method.  
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Chapter 5 
 
Confirming Skull Morphospace as Indicative of Ecological Niche Properties 
Abstract 
In  this  chapter,  I  examine  the  allometric  relationships  of  the  skull  to  the  body  by  using  a  variety  of 
measurements to investigate how various physical characteristics may relate to habitat and niche use.  By 
examining two crocodiles C. porosus and C. mindorensis with differing ecology,  I made  inferences to the 
functional  implications of differing morphology  in  separating niche. The  allometric  relationships  found 
gave some importance to hindlimb length, which is argued to be both important in habitat preference and 
possibly nesting. Through this and other relationships, I gave support and insight into the effectiveness of 
using skull morphospace analysis to indicate realized niche. 
Introduction 
The morphology  of  an  organism  represents  a  relationship  between  the  organism  and  its  environment 
(Ricklefs  and Miles  1994).    Playing  off  this  relationship, we  can  determine  interspecific  similarities  or 
differences, especially when making  inferences to ecology. When comparing crocodilians, the ecological 
aspects which  separate  them most  effectively  into  species  could  be  evaluated  to  emphasize  factors  of 
niche  segregation.   Differentiating  ecological niche are prey preference,  habitat preference  and nesting 
type (Ouboter 1996).  All of these traits relate, in one way or another, to a morphological characteristic of 
r rcrocodilians (Tho bjarnarson 1996; Busbey 1995; We muth 1964).  
Snout  shape  has  an  obvious  relationship  with  food  preference  as  it  is  the  functional  unit  for  feeding 
(Busbey 1995), and the kind of prey consumed likely influences the shape of the snout (Ouboter 1996).  
This is noted in the slender‐snouted crocodiles such as G. gangeticus and T. schlegelii, which are specialist 
predators  feeding almost exclusively on fish, while other stouter snout shapes have a more varied diet.  
Snout shape can also give insights to habitat type.  Slender‐snouted species tend to inhabit rivers, while 
broad‐snouted  prefer  stagnant  marshes  (Ouboter  1996).    This  can  be  interrelated  with  prey  choice; 
marshes would inhibit catching agile fish for a slender‐snouted crocodile, while broad‐snouted prey (e.g. 
snails  and  turtles)  are  not  as  abundant  in  rivers    (Ouboter  1996).  Rao  and  Choudhury  (1992)  also 
suggested  hydrodynamic  shape  being  a  significant  factor  for  slender‐snouted  species  associating more 
with rivers.   
The tail shape and size, being associated with locomotion, can indicate more terrestrial or aquatic habitat 
type preference.   More aquatic crocodilians frequently have longer tails than those that move over land 
(Wermuth 1964). Although scientists have not linked ecological niche properties to limb morphology in 
crocodilians, it is not unlikely that a relationship exists, but limited data is available (Ouboter 1996). This 
link has been established in other animals such as lizards, fishes and birds (Bourke et al. 2005; Elstrott 
and Irschick 2004; Leisler et al. 1989). 
Morphology affects reproduction to the extent that physical characteristics might define or limit fecundity 
and  nest  form.  Egg  size,  clutch  size  and  clutch  mass  positively  correlate  with  female  body  size 
(Thorbjarnarson  1996;  Hall  1991).    Despite  these  relationships,  very  few  inferences  have  been  made 
concerning  the  ecological  aspects  of  reproduction  such  as  nest  type  and nest material.    Nesting  habits 
derive  from  the  habitats  in  which  crocodilians  live  and  the  resources  available  for  nest  building. 
According  to  Thorbjarnarson  (1996),  even  habitat  preference  as  it  relates  to  nesting  needs  should  be 
visible  within  the  morphology  of  the  crocodile.  The  proportions  of  the  skull  should  be  an  indication 
(correlated with) the morphology of other body parts and therefore serve as an indicator or proxy for the 
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evaluation of the morphological niche. 
It is widely accepted that the skull is in direct allometry with the rest of the body (Greer 1974; Woodward 
et al. 1995) and can directly or indirectly account for niche segregation in coexisitng crocodilians (Pierce 
et al. 2008). The skull is indicative of body size (Whitaker and Whitaker 2008) and represents a physical 
difference  between  species.    Rarely  has  it  been  linked  to  limb  or  other  body  parts.  In  this  chapter,  I 
examine  the  assumption  presented  in  Chapter  4  that  a  high  percentage  of  ecological  competition  is 
accounted for within the morphospace overlap analysis of sympatric species.  
30
Study specimens 
I used the crocodiles of the Philippines, Crocodylus mindorensis and C. porosus, as study specimens.  They 
differ  ecologically  and  thus  are  rarely  in  direct  sympatry.  C.  porosus    is  one  of  the  most  aquatic  of 
crocodilian  species  (Wermuth  1964),  while  C.  mindorensis  is  more  terrestrial,  even  being  found  in 
mountainous regions uninhabited by C. porosus (Manalo 2008).  In accordance with  this distinct habitat 
difference, there is a difference in prey items.  This may also be a product of size, as C. porosus can reach 
lengths  of  7  meters,  while  C. mindorensis  can  only  grow  to  3  meters  (CSG  2008).    Both  species  are, 
however, mound builders, even using similar nest material when in similar habitats (Ouboter 1996). This 
similarity reduces niche segregation.   
While sharing some ecological similarities, the two species are different enough to compare for evaluating 
the use of skull morphospace analysis as indicative of ecological niche division. By exploring relationships 
between  the  skull  and  other  physical  characteristics, which  relate  to  habitat  preference  and  nesting,  I 
show  the  skull  to  be  representative  of  factors  which  may  induce  competition  or  niche  overlap  in 
coexisting crocodilian species.  
Methods 
I  measured  captive‐born,  subadult  to  adult  C. mindorensis  (N=30)  and  subadult  C.  porosus  (N=30)  at 
Davao Crocodile Park, Davao, Philippines. The crocodiles came from multiple clutches. Using a soft‐tape, 
measurements were  across  the  body  from point‐to  point.  I  collected  a  total  of  thirteen measurements 
from each specimen (Figure 5.1a‐c): cranial width (CW), total skull length (TSL), hip width (HW), length 
of tail (TL), snout‐vent length (SVL), and forelimb length (FLL) and hindlimb length (HLL) measurements 
for each leg.  Cranial width was at the widest part of the quadratojugal bone. Head length was from the tip 
of the snout to the posterior end of the cranial table along the midline.  I measured each limb separately, 
from  the  shoulder  socket  to  the  carpus.    For  use  in  analysis,  I  calculated  the  averages  between  both 
forelimbs and both hind limbs. I was the only observer to reduce bias between measurement locations on 
each individual. 
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a) b)  
c)  
Figure  5.1(a­c)  shows  locations  of  measurements  recorded  from  C.  mindorensis  and  C.  porosus.  1a  shows  the 
positions of the limb measurements (HLL and FLL) taken from the shoulder/hip to the end of the limb, excluding the 
foot and hip width, taken posterior to the hind limbs. 1b shows the measurements taken within the skull  including 
cranial width  (CW) and  total  skull  length  (TSL).   1c  shows  the dorsally measured  snout‐vent  length  (SVL) and  tail 
length (TL).   
I  conducted  a  Principal  Component  Analysis  to  relate  the  two  study  species  based  on  the  above‐ 
mentioned measurements  using  PAST  (Hammer  et  al.  2001).  I  correlated  (Pearson) measurements  of 
cranial  width  to  hip  width,  limb  length,  and  tail  length  using  SPSS  16.0  and  compared  the  results  to 
ecological information gathered from literature. For determining relationships between head width and 
other measurements of both species combined, I conducted multiple linear regressions, also using SPSS 
16.0 and included follow‐up analyses based on results.  
Res
All C. porosus were subadults of similar size (average SVL=90.97cm with a standard deviation of 4.8). C. 
mindorensis were from juvenile to adult with an average snout‐vent length of 101.91cm (SD=14.66). 
ults 
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I evaluated the differences between C. porosus and C. mindorensis using a Principal Component Analysis 
(Figure 5.2).  The two species divided along PC1 (80.44%), which was driven by differences in tail length 
(case loading: 0.744) and SVL (0.519).  The ratio of TL to SVL of C. porosus, on average, was higher (1.35) 
than C. mindorensis (1.20), which accounted for the species separation in the PCA. 
 
Figure 5.2 Principal Component Analysis showing the division between C. mindorensis and C. porosus based on body 
and head measurements. 
Crocodylus porosus 
able 5.1 Measurement correlations from C. p us T oros
L     CW  TSL  HW  T FLL 
TSL  Corr.  *0.527         
  Sig.  0.003         
HW  Corr.  *0.673  *0.589       
  Sig,  0.000  0.001       
TL  Corr.  *0.790  *0.568  *0.733     
  Sig.  0.000  0.001  0.000     
FLL  Corr.  *0.733  *0.591  *0.616  *0.761  
  Sig.  0.000  0.001  0.000  0.000   
HLL  Corr.  *0.678  *0.553  *0.599  *0.648 *0.671
  Sig.  0.000  0.002  0.000  0.000  0.000 
*Corr. Sig. At 0.1 level (2‐tailed) 
 
All measurements from C. porosus strongly correlated (Table 5.1). Those that correlated significantly with 
cranial width are the tail length (corr. =0.790, p= 0.001) and forelimb length (corr.=0.733, p=0.001). 
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Crocodylus mindorensis 
able 5.2 Meas ent c ations  mind nsis T urem orrel
SL 
 of C.
W 
ore
L     CW  T H T FLL 
TSL  Corr.  *0.624         
  Sig.  0.003         
HW  Corr.  *0.674  *0.850       
  Sig,  0.000  0.001       
TL  Corr.  *0.642  *0.659  *0.797     
  Sig.  0.000  0.001  0.000     
FLL  Corr.  *0.726  *0.567  *0.685  *0.845  
  Sig.  0.000  0.001  0.000  0.000   
HLL  Corr.  *0.710  *0.676  *0.775  *0.859 *0.765
  Sig.  0.000  0.000  0.000  0.000  0.000 
*Corr. Sig. At 0.01 level (2‐tailed) 
 
Despite  the varying sizes of C. mindorensis  specimens, all measurements  significantly  correlated  (Table 
5.2).  The most strongly correlated measurements were between the limb lengths and the tail length, the 
hip width and the total skull length, hip width and tail length, and hindlimb length and the hips.   
Allometric relationships 
In order to define relationships between measurements within each specimen, I ran a  linear regression 
analysis. Preliminary linear regression values showed that the independent variables of hip width, snout‐
vent length, and average fore and hindleg length relate to head width (Figure 5.3).  The weaker allometric 
relationships were due to the combination of species in analysis, showing that there is a difference in size 
between the two species.  
 
Figure 5.3 Scatter plot showing linear relationships between head width and other body measurements (hip width, 
snout‐vent length, tail length, average fore and hindleg length) in both C. porosus and C. mindorensis 
When further investigating the relationship, a multiple linear regression found that the variables chosen 
could  account  for  the  variability within  the  head  (ANOVA:  n=60,  df=4,  F=4.149,  p<  0.00), with  a  large 
portion  of  the  variability  explained  (=  0.566).  Of  the  variables  used,  only  SVL  had  a  significant 
elationship to head width (t‐test: t=2.142, p=0.119) (Table 5.3).  r
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Table 5.3 Coefficients of head width in a multiple linear regression analysis showing significance of relationships 
etween head width and other variables.  t relation ip can only ound with SVL. b A significan sh  be f
  B  St r d. Erro t  Sig. 
(Constant)  6.003  2  .902 2.069  .043 
Hip width  ‐.259  .258  ‐1.00  7 .319 
Tail length  .031  .027  1.140  .259 
SVL  .162  .067  2.412  .019* 
Avg forelimb  .157  .120  1.314  .195 
Avg hindlimb  .042  .093  .446  .657 
Dependent Variable: head width 
 
With  the  relationship  between  SVL  and  head  width  established,  follow‐up  analyses  determined  the 
relationships between SVL and other characters (Table 5.4).   The multiple  linear regression model was 
significant  (ANOVA:  n=60,  df=  4,  F=82.98,  p<0.00).  The  variables  chosen  explained  85  %  ()  of  the 
variance within SVL. The strongest characteristics influencing SVL were hip width (t= 5.12, p<0.00) and 
tail length (t= 3.57, p<0.00).   
 
Table 5.4 Coefficients of SVL in a multiple linear showing significance of relationships between SVL and hip width, 
ail length and average fore‐ and hindlimb len ant relationships are marked with an asterisk.  t gth. Signific  
  B  St r d. Erro    
(Constant)  26.298  4.648  5.657  .000 
Hip width  2.187  .427  5.117  .000* 
Tail length  .178  .050  3.566  .001* 
Avg forelimb  .402  .236  1.706  .094 
Avg hindlimb  .094  .188  .497  .621 
Dependent Variable: SVL       
 
The strong relationship between hip width and SVL  led  to  the  testing of  the hips  in relationship  to  tail 
length, average forelimb length and average hindlimb length (Table 5.5). The results showed a significant 
relationship between the hindlimb length and the hips (t= 5.70, p<0.00). The  linear regression analysis 
was significant (ANOVA: n=60, df=3, F= 63.573, p<0.00), accounting for a high percentage of variability 
within hip width (=0.77). 
 
Table  5.5  Coefficients  of  hip  width  from  a  multiple  linear  regression  analysis  showing  significant  relationships 
etween hip width and oth  physical c cs.  Avera dlimb length as the on nificant variable. b er haracteristi ge hin  w ly sig
  B  St r d. Erro Beta  t  Sig. 
(Constant)  .850  1  .462   .581  .563 
Tail length  ‐.007  .016  ‐.039  ‐.455  .651 
Avg forelimb  .136  .072  .245  1.894  .064 
Avg hindlimb  .269  .047  .689  5.700  .000* 
Dependent Variable: hip width       
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I used an  independent samples  t‐test  to compare hindlimb  lengths between species. C. mindorensis had 
significantly longer hindlimbs than C. porosus (t(59)= 7.15, p<0.00). 
Discussion 
In  order  to  show  the  skull  as  representative  of  niche,  an  encompassing  ecological  trait  needed  to  be 
identified. I used habitat preference as it is inclusive of several ecological niche factors. For example, type 
of prey is interrelated with habitat as crocodilians can only prey on what is available within their habitat 
(Ouboter  1996).  The  skull  is  the  feeding  apparatus  and  thus  accounts  for  preferences  in  diet  (Busbey 
1995).   Habitat preference also  includes nesting preferences as material necessary  to build nest, either 
mound or burrow, are what is available within the habitat (e.g. Cott 1961; Webb et al. 1983). 
The Philippines species are variant enough in size and ecology, while similar in skull shape, to lend some 
insights  to  the  effectiveness  of  using  skull  morphometrics  as  representative  of  niche  dynamics.  The 
measurements  deciphered  between  species  as  shown  through  the  principal  components  analysis  and 
within  the  allometric  relationships  as  the  relationships  were  weaker  when  anlaysing  both  species 
together.    The  allometric  relationships  positively  correlated  between  cranial  width  and  the  other 
measurements  of  SVL,  TL,  HLL,  FLL,  and  HW.  I  also  confirmed  that  the  measurements  significantly 
correlate within species. 
When relating the skull to ecological traits, relationships between the skull and functional morphological 
characteristics  need  to  be  established.  In  the  C.  porosus  specimens,  the  cranial  width  significantly 
correlated with tail length and the forelimb. Both of these are traits are informative about habitat use as 
explained later. Within the C. mindorensis specimens, all physical characteristics significantly correlated 
to cranial width.  
After the allometric relationships were established, I explained the variability within CW measurements, 
using  SVL,  TL,  HLL,  FLL,  and HW.  SVL  explained  the  variance  in  CW.  I  expected  the  direct  and  strong 
relationship between skull shape and SVL proportions, as it is defined allometric growth in crocodilians 
(Greer  1974; Woodward  et  al.  1995). With  this  relationship  well  established,  I  related  other  physical 
characteristics (HLL, FLL, TL, HW) to SVL.  Hip width and tail width drove the variance within SVL.  The 
tail  is  used  to  balance  out  the  body when  erect  on  land  (Frey  1988)  and  therefore would  need  to  be 
strongly correlated with (in proportion to) SVL. 
The  hips  were  also  proportional  to  the  skull.  Hip  width  is  not  an  often‐investigated  functional 
measurement in crocodilians and therefore was explored. I explained the variance in hip width using the 
remaining measurements  of  TL,  FLL  and  HLL  showing  hindlimb  length  to  be  the  driving  force  of  the 
variance.  The  hindlimb  lengths  significantly  differed  between  species,  with  C.  porosus  having  shorter 
t  species thr v  limbs. This may be due  o the different habitats in which these two i e.
Habitat  preference  of  the  two  species  is  markedly  different.  C.  porosus    is  found  in  more  aquatic 
environments. This correlates with its long muscular tail used for propulsion and its reduced limb use for 
streamlining  (Seebacher et al.  2003). Whereas C mindorensis  is more  terrestrial  found  in mountainous 
terrain and would find longer limbs helpful in maneuvering over and around rocks, bushes, thick grass, 
etc.    Longer  legs  adapted  for  terrestrial  habitation  is most  apparent  in  the  physical  transformation  of 
amphibians  from water  to  land  (Ivanovic et al. 2008). Licht  (1986) showed  that  frogs with  longer  legs 
preferred to escape overland than those with shorter limbs, which chose aquatic escape. Long hind limbs 
in  lizards  suggests  enhanced  performance  in  speed  and  maneuverability  over  land,  especially  when 
combined with shorter forelimbs (Vanhooydonck et. al 2000). The significant difference between the two 
crocodile species in hindlimb length and tail length to body ratio related to primary habitat type suggests 
that these character traits are indicative of habitat use, at least to the extent of identifying terrestriality. 
The tail is a proven indicator of ecology (Wermuth 1964).  As these physical characteristics correlate to 
  37
the skull, the skull itself is reflective, at least in part, of habitat preference.  
Other  morphological  characteristics,  which  correlate  to  skull  shape,  point  to  other  aspects  of  niche 
besides  habitat  use.  Thorbjarnarson  (1996)  and  Hall  (1991)  previously  identified  the  relationship 
between egg mass and female body size. I again showed the relationship between SVL and the skull. This 
relates skull  shape  to a reproductive characteristic,  strengthening the skull’s use  for determining niche 
segregation in sympatric species. In addition, I found that the variance in SVL was primarily explained by 
hip width. Perhaps hip width relates to fecundity the same as body size, either through clutch size or egg 
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size.    Hind  limb  length  is  also  a  possible  indicator  of  nesting  habits,  as  many  crocodilians  use  their 
hindlegs to build, dig, or cover their nests.   
Conclusion 
When  translating  skull morphospace  into niche  space,  the  skull  does  account  for  a  large proportion of 
ecological variables which would induce competition between sympatric species. I established hindlimb 
length as another characteristic which can be related to habitat and proportionately related to the skull. 
Hind  limb  length,  tail  length,  and  other  accepted  linking  characteristics  (skull  itself  and  body  size  to 
reproductive characteristics) between the skull and the habitat, further support the validation of the skull 
as  reflective  of  niche  use  and  therefore  niche  segregation.  This  information  can  be  used  in  husbandry 
practices  for  developing  suitable  enclosures,  but  also  in  directing  release  programs  to  ensure  release 
occurs in available habitat best suited for a particular species. Other species should also be examined for 
relevant  relationships and with more  information.   This  study was  limited  to captive animals and data 
from literature. Other measurements could also be used for comparisons’ sake such as skull surface area, 
Kälin 12‐12 or limb girth.  
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Integration of results into a conservation plan 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
"Unless someone like you cares a whole awful lot, Nothing is going to get better   . It's not."
Dr. Seuss  
 
  40
39
Chapter 6 
 
Assessing Carrying Capacity for Sympatric Crocodilian Populations 
Abstract 
With habitat availability being a necessity to the success of crocodilians,  I described an equation which 
relies  on  population  ecology  of  sympatric  species  to  determine  habitat  available  for  conservation  and 
management  tactics.  By  this,  conservationists  are  given  a  simple  and  applicable  way  of  providing 
parameters  to  their  action plans which  take  into  consideration  the needs  of  coexisting  apex predators 
within the limits of their habitat. 
Introduction 
Habitat  includes  several  ecological  factors  and  is  indicative  of  the  needs  for  crocodilian  survival.    It 
represents  the  food  source  (Ouboter  1996)  and  influences  nesting  success  (Thorbjarnarson  1996; 
Campos  1993).    Habitat  availability  also  plays  a  role  in  allowing  the  sympatry  of  coexisting  species, 
providing  for  differences which  reduce  competition  (Ouboter  1996;  Herron  1994).  Habitat  loss  is  the 
single  most  important  factor  driving  population  decline  of  threatened  crocodilians  (Ross  1998; 
Thorbjarnarson  1999).   With  the  limiting  factor  of  crocodilian  population  growth  so  boldly  defined,  it 
would be wise  to  consider  it  in  conservation and management  strategies.  Suitable  habitat  is  becoming 
less  and  less  available  (Thorbjarnarson  et  al.  2006;  Kushlan  1988)  and  despite  crocodilian 
resourcefulness, crocodiles cannot survive without some basic requirements.  
Differentiated habitat use results in niche separation between sympatric species. However, especially in 
apex  predators,  niches  and  habitat  use  do  overlap.  When  the  species  under  consideration  for 
conservation  is  an  apex  predator,  with  a  limited  habitat,  conservation  efforts  directed  at  one  species 
might very well affect other species in the area and the usability of the habitat (Sergio et al. 2006). This 
becomes even more evident when both species are apex predators.   
Crocodilians are apex predators which sometimes occur in sympatry. When one population in the pair is 
manipulated,  it  will  have  an  effect  on  the  sympatric  population  (Ouboter  1996).  Webb  et  al.  (1983) 
deemed a recently conserved population of C. porosus to be having a negative impact on its neighboring 
population  of  C.  johnsoni  in  Australia.  Crocodilians within  a  certain  range  of  each  other will  probably 
shape each other’s ecology, and therefore conservation actions within a shared habitat must be conscious 
n e a  of the relationships between coexisti g sp cies (Thorbj rnarson et al. 2006).  
Interaction  between  habitat  type  and  population  ecology  provides  important  consideration  for 
management  and  conservation  of  crocodilians  (Thorbjarnarson  et  al.  2006).  This  interaction  in 
crocodilians includes information on home range, group size and abundance.   This information can also 
often direct habitat needs of a population as well. The main objective of conservation is a self‐sustaining 
population  (Griffith  et  al.  1989).    With  the  acknowledged  integration  of  population  and  habitat,  this 
objective  can  be  put  into  perspective  of  the  needs  of  the  crocodile  within  the  limitations  of  the 
environment.  
The  aim  of  the  chapter  is  to  present  a  simple  equation  which  accounts  for  carrying  capacity  of  the 
environment,  while  being  aware  of  ecological  necessities  of  sympatric  crocodilians.  In  this  way,  the 
equation acknowledges impact of both species within the habitat, and in turn species on each other. With 
such  a  vulnerable  species  group  acting  as  apex  predators,  it  is  of  utmost  importance  to  research  all 
options for conservation carefully and incorporate as many variables as possible, especially those related 
to interspecific populations. 
The equation is a working hypothesis from qualitative analysis based on observation and supported by 
literature. Literature supports the important factors in defining population ecology within the parameters 
of  a  given habitat. The goal was  to  remain  simple  to  ensure  applicability  to  as many  case‐scenarios as 
possible, while also still offering insight for directed conservation efforts.  
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Methods 
I  conducted  a  literature  review  to  determine  variables  of  interest  for  defining  habitat  needs  of  a 
population.  I used literature and logical relationships to determine the affects those parameters have on 
each other. Finally, I developed a hypothetical sympatric population situation to show factors influencing 
population size and reproductive success and the consequences of success for the coexisting population.  
I also used information gathered and quantified from Ouboter (1996) to delve into factors affecting the 
usability  and  value  of  habitat  availability.  I  quantified  the  information  on  Caiman  crocodilus  and 
Melanosuchus niger by giving a value range (0‐1 for yes or no; 0‐2 or 0‐3 for levels of difference) to the 
differences in habitat use characteristic of each species. In this way, I gave numerical value to the traits of 
overlap  in  habitat  use.    By  comparing  the  similarities,  focus  points  for  areas  of  change  (conservation) 
could be indentified. 
Explanation of constants 
The  total area available  for  crocodiles  consists of area  shared by a pair of  sympatric  species,  area  that 
they  exclude  each  other  from  (or  that  one  excludes  the  other  from)  and  suitable  habitat  within  the 
study/conservation site. This  is a capricious variable  dependent completely on the environment and 
the crocodile.  For instance, if a riverine species is to be conserved, then the square kilometers of rivers, 
plus the prescribed buffer zone (needed for basking, nesting, etc.) must be summed to represent the total 
area inhabitable.  Marine species sympatric with freshwater species should include only the habitat which 
is within home range of the coast as opposed to the entire ocean.   
A= A exclusive+ A inclusive+ A suitable 
Home range determines the area integral to survival; it is the area necessary for an animal to satisfy its 
needs of food, water and shelter (Hubbard et al. 1998).  
HR= home range­ or the area necessary for individual survival 
Population ecology relates to habitat use and  limitations  in sympatric species settings.   Because of  this, 
terms  of  population  ecology  must  be  integrated  into  the  equation.    HR  would  begin  to  overlap  in 
communal species, thereby reducing the total area necessary for the population. This would then affect 
the area variable (A) and therefore must be considered. 
C= community size, which is the number of individuals/group 
In order to quantify the area (A) needed, we must know the population size.  
P= population size   
I define habitat availability as the unused area available for population manipulation for conservation or 
management activity.  
HA= habitat available 
Basic Model 
Sympatric species will affect each other and increase both the amount of habitat used and impact on the 
habitat itself. With the following equations, I show how much habitat is necessary for and used by both 
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species present. 
In order to show the habitat needs of a single population, home range of an individual (HR) is divided by 
overlap within the group (C). Intraspecific overlap, which here is determined by the average group size, 
befits the equation because social behavior cannot be ignored in consideration to sympatric species and 
heavily  impacts home range.  In any coexisting situation, behavior plays a major role both  in  inter‐ and 
intraspecific  situations  (Garrick and Lang 1977).    Species which  function as a group are more  likely  to 
withstand the presence of other individuals or species, like Nile crocodiles Crocodylus niloticus and hippos 
Hippopotamus amphibius  (Kofron 1993).   When applied  to estimating  space,  crocodilians which do not 
function  in  groups  will  need  more  space  than  those  that  do.  Total  combined  home  range  of multiple 
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individuals would be less if they are group species, thus dividing home range of an individual by average 
up size accounts for that reduction in necessary habitat.  gro
(1)     Area necessary per group=HR1/C1 (where C does not equal ) 
With the establishment of habitat needs for a species, the size of the population must be integrated into 
the equation. Abundance acts as an indicator for relative success of a species and is necessary to have a 
quantitative approach in evaluation of long‐term viability (Mazzotti et al. 2009; Lindenmayer et al. 2000).  
This then gives the habitat use by one population. In habitats supporting more than one species, habitat in 
use for all species must be determined, therefore P1 is the size of population 1, P2 is the size of population 
c.   2, et
(2)     A1=P1*HR1/C1 
Once the habitat in use by each population is determined, this is subtracted from the total area of suitable 
habitat (A).  This defines habitat availability (HA). When combined, the equation shows HA as a result of 
population abundance, home range and the community overlap factor for both populations.  
(3)     
where  P=  population  abundance,  HR=  home  range  (km2)  and  C=community  (equivalent  to  the  average 
group  size),  A=area  of  suitable  habitat  for  crocodilians  (km2),  where  A  is  greater  than  or  equal  to 
(P1*HR1/C1)­(P2*HR2/C2) 
I squared and square rooted the population area values, which are subtracted from A, to give a positive 
integer.  This  ensures  that  a  negative  number  does  not  cancel  the  subtraction  from  the whole  (A).  An 
example of how to use the equation is presented in the next chapter (Chapter 7). 
Effects within constants 
Population size 
Population  size  (P)  can  be  altered  by  several  ecological  and  non‐ecological  factors,  which  can  either 
increase or decrease the numbers and the susceptibility to impact by change in a coexisting species of the 
population. For the purposes of this discussion, I considered only natural and common ecological factors.  
The slow and steady process of reproduction is the only lasting way of increasing a population (without 
reintroduction).  The  ability  to  pass  on  genes  is  most  important  for  population  growth,  i.e.  the  age  of 
sexual maturity, and is the focus of this discussion as affecting population size.  Reaching the age of sexual 
maturity  ensures  at  least  the  chance  to  expand  the population.  A  self‐sustaining population marks  the 
success of a conservation project (Griffith et al. 1989). 
The lower the age of sexual maturity, the less time required to survive before reproducing (4 and 5); this 
also gives an ecological advantage compared to the sympatric species, which will have to compete with 
the already established offspring.  The number of predators capable of consuming a crocodile at any life 
stage up to the age of sexual maturity also affects that survival rate (6). Maximum abundance of a species 
 a cer  the 6). is, to tain extent, dependant on  threat of predation (Paine 196
 ty(4)  Age until sexual maturi success rate to sexual maturity 
(5)  Age at sexual maturityless time needed to survive to reach sexual maturitysuccess rate 
to sexual maturity 
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(6)  Number of predatorssuccess rate to sexual maturity 
Another ecological factor influencing population density is reproductive success (7), and the reproductive 
success of both coexisting species must be considered. Success rates can increase if mating and nesting 
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season are at different times for the coexisting species or if there is a difference in nest type as different 
materials  and  locations  could be used,  as  suggested  for  an  increase  in  the  value  of  habitat.    These  are 
especially important in areas of direct overlap. 
(7)   P  Number of eggs*estimated number of reproductive females * #clutches/female/season 
If population density increases,  it will have a direct effect either on the amount of habitat available, the 
spopulation density of the coexisting  pecies, or both.   
In  the  example  (Table  6.1),  I  used  hypothetical  numbers  to  give  an  idea  of  what  effects  reproductive 
success a tions.  nd the repercussions to the coexisting popula
Table 6.1 Factors affecting population abundance between Species 1 and Species 2 using hypothetical values to 
etermine estimated number of individuals reaching sexual maturity. d
 
Population abundance
Number of eggs/clutch 
 factors  Species 1  Species 2  Est. effect 
Higher number of eggs gives 
tage over 14  10  Species 1 an advan
Species 2 
Est. number of reproductive 
females  45  30 
Higher number of Species 1 
females increases chance of 
successful offspring 
# clutches/female/season 
3  2 
More clutches per season gives 
 Species 1 an advantage over
Species 2 
Total # hatchling/season 
product of previous three (
factors) 
1890  600 
High competition between 
atchlings and juveniles for h
survival 
       
Age of sexual maturity 
10  12 
Lower age of Species 1 gives it 
 higher chance of passing on genes
than Species 2 
# of predators before sexual 
maturity  5  5 
Equal effect of predation on both 
species. However, high number of  
uffer for Species 1  gives more b
survival of some offspring 
Success rate to sexual maturity 
6%  8% 
Lower success rate of Species 1 is 
buffered by higher number of 
offspring unlike Species 2 
Total # reaching sexual maturity 
113.4  48 
Species 1 will use the majority of 
the resources available in shared 
habitat 
 
Other  factors  may  affect  population  density  but  with  little  predictability  in  occurrence.    Hunting  and 
poaching can have a negative impact on species but rarely take both species  in a sympatric situation at 
the same rate (e.g. Rebêlo and Magnusson 1983). 
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Habitat Availability 
Habitat availability (HA) is altered through habitat use.   The way different crocodilian species use their 
habitat  may  increase  the  value  of  the  available  habitat  for  use  by  both  species.  The  obvious  factor 
increasing land usability would be if the coexisting pair preferred different habitats; this would increase 
the use of a single location for conservation if both habitat types are available. Habitat offers a significant 
difference between sympatric crocodilian species, as 45% of interacting species‐pairs are a combination 
of  a  coastal  species  and  a  freshwater  species  (Ouboter  1996). C. acutus  and A. mississippiensis occupy 
southern Florida but are rarely overlapping as C. acutus prefers coastal habitat while A. mississippiensis 
prefers  lakes  and  freshwater  to  brackish marshes  (Ouboter  1996;  Ogden  1978).    Basking  and  nesting 
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locations/types  can  even  occur  in  the  same  locations  if  there  is  a  preferential  difference  in  vegetation 
and/or microhabitat but would not have as great an impact as difference in macrohabitat (Ouboter 1996). 
Habitat use  is  also different  at different  life  stages  (Halpern et al.  2005), meaning habitat use between 
species might only conflict during nesting season, as hatchlings of all species need freshwater for survival 
of the first three months (Ouboter 1996).  
Difference in time of activity would also increase the use of a limited amount of habitat (Ouboter 1996).  If 
one species is more active at night, then it competes less with diurnal animals.   This time niche extends 
into mating  and  nesting  seasons  as  well.  As  these  are  usually  strenuous  times,  less  interference  by  a 
competing  species will  help  reduce  the  stresses  already  caused by  intraspecific  interactions  for mates, 
prime nesting locations, and nest protection.  
Another  way  to  increase  the  value  of  a  habitat  is  if  one  species  has  the  physiological  capabilities  to 
withstand either high salinities (osmoregulation) or low temperatures.  Either of these can expand usable 
habitat  outside  of  shared  habitats.    In  turn,  those  species  unable  to  tolerate  these  have  a  limited 
environment to inhabit either by salinity or by freezing temperatures. A. mississippiensis does not inhabit 
estuarine  waters  in  the  same  capacity  as  C.  acutus  because  Alligatorids  have  a  limited  physiological 
tolerance to high salinities (Mazzotti and Dunson 1989).  
Finally, the carrying capacity of the habitat itself  limits habitat availability. Many factors come into play 
within  carrying  capacity,  including  availability  of  resources  and  suitable  habitat  for  each  species.    The 
competition  can  be  reduced  based  on  preferences mentioned  above  such  as  habitat,  basking  location, 
nesting,  etc.  Differing  between  food  items  can  also  increase  the  carrying  capacity  of  a  shared  area.  
However, as available food is directly linked to the habitat, it is a result of the habitat in which sympatric 
pairs live.  Without extreme specializations (such as G. gangeticus), there is little difference in consumed 
food  as most  crocodilians  are  opportunistic  feeders.    Because  of  this,  biomass  is  a  better  indicator  of 
ment where ialist crocarrying capacity in the environ  spec codilians are not present (Taylor et al. 1990).  
For example, when comparing C. crocodilus and M. niger in an assumed healthy and suitable environment, 
we  find  an  estimated  60% chance  of  overlap  based on  ecological  characteristic  differences  (Table  6.2; 
quantified  from Ouboter  1996).  In  order  to  increase  the  habitat  availability,  areas  of  similarity would 
have  to be  the  focus  for  conservation,  in  this  case,  focusing on expansion of macrohabitat. Of  the 60% 
overlap, only 13% can be changed, thus in equation 3, habitat availability (HA) can only increase by 13% 
of  its  starting area, which also  limits  the change possible  in population density.  In order  to change  the 
score  for macrohabitat,  conservation  focus  could  be  on  habitat  encroachment  or  expansion  of  natural 
parks.  
Table 6.2 Table representing properties resulting in conflicting use of habitat between C. crocodilus and M. niger The 
value represents possible ranks of interspecific differences while the score indicates the amount of difference 
between presented species (0= greatest  ce).  differen
V  Circumstance  alue* Score  Can be changed 
Difference in macrohabitat?  0 ‐2  1  Yes 
Difference in microhabitat? 
nce? 
0‐2  1  Yes 
Difference in basking prefere
 
0‐1  1  No 
Difference in nesting site? 0‐1  0  No 
Difference in nesting type? 
e time? 
 
0 ‐1 
0‐3 
1 
3 
No 
No Difference in activ
Difference in nesting season?
 
0‐1  0  No 
Osmoregulation? 
oth=.5)(one=0, neither =1 b 0‐1  1  No 
Low temperature tolerant? 
Specialist present? 
Biomass suitable for two species? 
0‐1 
0‐1 
0‐1 
0  No 
No 
Yes 
0 
0 
/15=60%L
*
ikelihood of overlap in habitat    8
 
 
 where difference =0   
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However, habitat is most often altered by human impact, so this would decrease the amount of suitable 
habitat or could even partition the space available, creating the need for land bridges or other connective 
methods.  These necessities cannot be accounted for within this study. 
Discussion   
Habitat is often the limiting factor in conservation projects (Czech 2000; Milsap et al. 1990). In habitats 
with sympatric species, habitat use and conservation must be conscientious of both species preferences 
and needs. The equation presented  is simple with  insights  into sympatric species, but  it can be quickly 
applied (Chapter 7) to give a general idea of the amount of space available and/ or the estimated number 
of crocodiles that a habitat can carry. 
I  chose  abundance  (P),  home  range  (HR),  and  intraspecific  overlap  (C)  as  the  important  factors  in 
population  ecology  of  sympatric  crocodilian  species  for  use  in  this  study.  These  encompass  many 
variables in single vectors allowing for a simple but descriptive model of habitat use. However, limitations 
exist  within  the  equation  as  it  does  not  describe  all  facets  of  population  ecology,  such  as  factors 
influencing both population size and value of habitat availability, which I explained. 
While the model gives a rough estimate of area available for expansion (HA) without infringement on the 
sympatric population, it becomes more complicated by factors present in multi‐range environments, e.g. 
the very limited habitat of C. rhombifer compared to its wide‐ranging sympatric species C. acutus (De Sola 
1930).   This can, however, be accounted for  in  that most conservation projects  focus on a very specific 
area,  for example the conservation of C. mindorensis  in the Linguasan marsh, Mindanao, the Philippines 
(Ross 1984).   
Another limitation of the equation is that it is impossible to know in which direction and into what space 
a  population  will  expand,  although  it  can  be  assumed  that  it  will  expand  in  the  direction  with  least 
resistance  (St.  Amant  1970).  This  is  important  in  areas  of  unequal  population  distribution,  especially 
where one population is significantly larger than the other. There is also no way to give value to the space 
between neighboring populations. If coexisting populations do not overlap, than the space between those 
populations  becomes  far  more  valuable  as  space  for  population  expansion  of  one  species  without 
interfering with the coexisting population. 
Conclusion 
Availability of suitable habitat is worldwide the limiting factor for healthy crocodile population growth. It 
should therefore be an important focus in conservation and management tactics and even more so where 
conservation or management  involves  sympatric  species.  Sympatric species will have an effect on each 
other  and  increase  both  the  amount  of  habitat  used  and  the  impact  on  the  habitat  itself.  It  is  best  to 
understand how much habitat is necessary and used for both species present. 
When creating a conservation plan for multiple apex predator environments, the coexisting species must 
be compared to assess each species’ advantages and disadvantages to survival and success as compared 
to  its  sympatric  species.    In  this way, we  can  determine  focus  areas  for  conservation  or management 
tactics, which have a minimal negative impact on sympatric population. Conservationists determine focus 
areas through the assessment of the value of the habitat which increases or decreases by what it has to 
offer  for  the  survival  of  both  species.  Assessment  of  biases  for  survival  of  one  species  over  the  other 
within the same habitat also lends insight into the carrying capacity of a given area. Where populations 
are not syntopic,  the  focus of conservation  lies  in  the space between the populations  to make sure  this 
area is suitable to the presence of both species. Therefore, both species benefit when their share of the 
environment  and  ecological  characteristics  is  acknowledged  within  the  confines  of  suitable  habitat 
available. 
In  general,  giving  conservationists  an  equation  by  which  to  estimate  available  space  for  population 
expansion  without  or  with  limited  consequences  to  a  neighboring,  sympatric  population  will  benefit 
planning and implementation of projects.  It also gives a focus area for success and a method of evaluation 
of interaction within conserved, sympatric crocodilian populations.  
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                                                                                                                                                                                        Chapter 7 
From Skull Shape to Conservation: M. niger and C. crocodilus 
Abstract 
Through  the  combination  of  skull morphospace  analysis  and  ecological  characteristics,  I  determined  a 
guiding model for application of the skull morphospace analysis to crocodile conservation using literature 
studies to create an example.  The results showed the population ratio between M. niger and C. crocodilus, 
under habitat‐limited circumstances, to be far from the estimated equilibrium thus hindering population 
expansion of C. crocodilus by M. niger.   I discussed ecological characteristics which increase the value of 
the  habitat  available.   While  only  an  example  study,  I  gave  suggestions  for manipulating  resources  to 
encourage populations to reach an equilibrium in order to ensure success in both populations. 
Introduction 
Populations  of  different  species  occupying  or  using  overlapping  geographical  areas,  without 
interbreeding  are  sympatric.  When  both  species  have  similar  ecology,  resources  must  be  somehow 
shared or balanced to reach an equilibrium that allows for sustainable populations. This balance is often 
reached either by very distinct segregation in macrohabitat preference or prey choice, or by more specific 
i croh ingd fferences in mi abitat use, nest  preferences, and time of activity (Ouboter 1996). 
I  would  expect  a  high  degree  of  competition  between  sympatric  apex  predators  like  crocodilians. 
Curiously,  of  an  estimated 31 pairs  of  geographically  overlapping  species  of  crocodilians,  very  few are 
found  to be  in general competition (Ouboter 1996). The apex predator niche divides mostly by habitat 
preference; nearly 45% of sympatric crocodile species pairs utilize distinctly different habitat types,  i.e. 
freshwater vs. coastal water (Ouboter 1996).  Coexisting species often further divide their niche by prey 
type,  usually  represented  by  morphological  specialization  of  head  shape,  notable  between  coexisting 
muggers Crocodylus palustris and gharials Gavialis gangeticus  (Rao and Choudhury 1992) or Crocodylus 
porosus and C.  johnsoni  (Ouboter 1996). There are other ways  in which  crocodilians will  segregate  the 
niche of apex predators, such as differences in time of activity, nesting preferences and microhabitat use 
(Ouboter  1996).   Ouboter  (1996)  and  Soulé  (2005)  suggest  that  pressures  from habitat  encroachment 
and destruction (or the instigation of conservation tactics without consideration of both species present) 
will  increase  the  competition  for  shared  resources,  obstructing  the  ecological  balance  of  sympatric 
populations. 
Specific differences in niche use keep coexisting apex predators in competitive equilibrium, and therefore, 
direct consequences exist for the manipulation of one coexisting population without the other, especially 
sympatric predators.  The natural ecological interactions must be maintained in order for conservation to 
be successful (Soulé et al. 2005).   
Seeking a balanced stat  
Populations  occur  in  a  wide  range  of  possible  ratios  defined  first  by  morphology  and  resultant 
competition, and  then by extrinsic  factors. They must naturally  regulate  themselves based on available 
resources to ensure survival (St. Amant 1970). With the addition of another interspecific apex predator, 
population sizes alter to account for the new species. The long‐term coexistence of crocodilians (Pierce et 
al. 2009) proves self‐regulatory mechanisms have been successful as the group has not become extinct. 
e
Crocodilians have similar ecology and do affect each other in a shared habitat (Ouboter 1996).   
The delicate balance, ensuring survival of both species, between populations, however, is further stressed 
by recent changes to the environment including from human actions toward either positive or negative 
goals,  such  as  conservation  or  habitat  destruction.  While  other  factors  play  a  role  in  the  present 
abundance of species in different areas, the human impact on limiting habitat and resources has been a 
major reason  for decline  in all  species of crocodilians  (Aguilera et al. 2008; Ouboter 1996).  It becomes 
necessary  then  to  assess  population  ratios  between  sympatric  crocodilians  to  encourage  natural 
i
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regulation to ensue through conservation tact cs. 
While  we  expect  competition  between  two  coexisting  species,  a  reduction  or  change  in  habitat  can 
significantly throw off the balance between coexisting populations. For successful coexistence in reduced 
habitat with shared resources, population sizes can be altered to fit the limitation while optimising self‐
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sustainability  in both populations present. The ratio of numbers of each species and the distribution of 
size  classes  within  each  also  affects  the  dynamics  of  competition  and  coexistence  (Beissinger  and 
Westphal 1998). In order to determine what ratio allows two coexisting populations to be equally viable, 
with minimal  impact  on  each  other,  I  used  skull morphospace  analysis  (Chapter  4)  and  support  those 
findings through an example study of Melanosuchus niger and Caiman crocodilus.  
A  skull  morphospace  analysis  to  determine  niche  overlap  (Chapter  4)  is  representative  of  a  balanced 
state, as it does not include habitat‐limited resources, which would induce competition, yet still gives an 
indication  of  resource  use  (Chapter  5).  As  morphospace  overlap  disregards  habitat  and  resource 
limitations  and  human  influence,  it  compares  to  expected  population  densities  in  an  untouched  and 
healthy  environment.  It  is  also  a  product  of  evolution,  where  coexisting  species  have,  over  time, 
segregated  their niche as noted by different snout shapes, and  in  turn resource use. For  these reasons, 
this amount of overlap should be a conservation target for coexisting populations.  
Case Study 
M. niger and C. crocodilus  coexist  throughout a  large part of  their  range within much of  South America 
(Figure 7.1).   They maintain similar lifestyle habits, causing competition within the apex predator niche 
(Da Silveira et al. 1997; Herron 1994).  Despite being known to segregate this niche by microhabitat use 
and some time differences (Herron 1994; Vanzolini and Gomes 1979; Medem 1971), they have an impact 
on each other (Magnusson 1982).   The degree of competition is dependent on case and often season‐
specific data.   One study  found  limited  food competition during  the dry season  in Brazil  (Marioni et al. 
2008) whereas  other  studies  done  in  the wet  season,  found  that M.  niger  can  affect  the  ecology  of C. 
crocodilus  (Magnusson  1982;  Magnusson  and  Rebêlo  1983).  They  share  a  similar  food  source,  fish, 
however  they each supplement  this with differing  food sources  (Ouboter 1996). We can speculate  that 
there  is  an  ongoing  competition  leading  to  a  change  in  one  species’  use  of  resources,  despite  reduced 
ompetition during certain times of the year.   c
 
 
Figure 7.1 Geographic overlap between Caiman crocodilus (red) and Melanosuchus niger (yellow) in South America 
e  (map creat d from information compiled from CSG 2008)  
I  take  as  a  starting  assumption  that  the  morphospace  derived  from  skull  measurements  of  museum 
specimens  (Chapter  4)  reflects  the  natural  condition  of  these  two  species  whether  in  sympatry  or 
occurring  alone.  As  both  species  are  caimans,  there was  a  high  percentage  of  overlap  in morphospace 
(51%), which  this  study suggested was also  reflective  in overlap of niche space.   The ratio between M. 
niger and C. crocodilus within the interspecific overlap was 46% to 54%, that for every one C. crocodilus, 
0.852 M. niger  could  live  in  sympatry  successfully.    This was  the  overlap  ratio  unhindered  by  limited 
resources or human involvement.  
Through the application of skull morphospace analysis, this article examines the question: within current 
carrying capacity of a defined area, what population sizes are needed in order to minimize competition 
between Melanosuchus niger and Caiman crocodilus, thereby enhancing viability of both populations? By 
understanding where along the population ratio gradient species currently fall, we can enhance methods 
for conserving populations by aiming for population levels which encourage passive interspecific overlap. 
I  also  discuss  possible  strategies  for manipulating  the  situation  to  push  population  size  to  a  different 
ratio, which might better conserve the species.  
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Methods 
I collected current population data on M. niger and C. crocodilus  from literature (Table 7.1) to create an 
example study.  This information was input into Equation 7.1 to determine the amount of area able to be 
used  for population expansion.  (Equation 7.1 was discussed  in Chapter 6.) The ratio acquired  from the 
skull morphospace analysis acts as a goal equilibrium, in this case 1 C. crocodilus to 0.852 M. niger.   The 
numbers are r h aeassessed in order to reach t is estim ted equilibrium of population sizes.   
Equation  7.1  Equation  for  determining  amount  of  habitat  available  for  conservation  of  sympatric 
crocodile species 
 
where HA= habitat available, A=total suitable habitat, P= population  abundance, HR=home range, and  C= 
intraspeci cific gr size fic overlap, defined as average intraspe oup 
 
Table 7.1 Population and ecological information for M. niger and C. crocodilus within a section of the Mamirauá 
ustainable Development Reserve in Brazil S
  M. niger 
612 
C. s  crocodilu
84 Population size (individuals) 
Home range  
s/gr
15 sq. km  20 s  km q.
Overlap (individual oup)  8.5  9 
Total habitat available*  2810 sq. km 
P  .78 
1984) 
opulation density  696ind./893km2=
nformation from Da Silveira et al. (1997), Ouboter and Nanhoe (
one quarter of the Mamirauá Sustainable Development Reserve 
I
*
 
Step 1: Determine difference in numbers from current state to natural equilibrium 
The  previous morphospace  analysis  found  an  overlap  in  niche  between  the  two  caiman  species  to  be 
 by M. n50%.  Of this, 54% would be used by C. crocodilus and 46% iger.  
The numbers in Table 7.1 show a population ratio of 612 M. niger to 84 C. crocodilus. In order for current 
populations to be equivalent to the natural state equilibrium, I considered three options (Figure 7.2).   
1) The current combined population remains at a total of 696 crocodiles.  To maintain this total number 
and reach equilibrium, the M. niger population would decrease to 320.2 individuals and the C. crocodilus 
increase to 375.8 individuals.   
2) The larger population is maintained at current size and thus the C. crocodilus population increases to 
718 individuals. 
3) The smaller population is maintained at current abundance and the M. niger population decreases to 
8.64 individuals. 3
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Figure 7.2 Population abundance of M. niger and C. crocodilus from current population ratio through three options of 
population change  
These options came solely  from the population sizes becoming equivalent to  the theoretical population 
sizes.  The  coexisting  populations  can  fall  along  a  continuum  based  on  the  ratio,  within  the  options 
presented.  As  the  changes  necessary  to  create  the  ideal  ratio  between  species may  not  be  realistic  to 
natural or managed populations, other factors must be included. 
Step 2: Determine amount of area available for change 
By  implementing  Equation  7.1  with  the  numbers  from  Table  7.1,  the  area  available  for  conservation 
changes can be estimated.  
   
Based on the equation, there is around 1917km2 of unused habitat.  
Step 3: Determine amount of change possible within confines of habitat 
If we assume the carrying capacity is equivalent to the present population density (.78 crocodiles/km2), 
than the area available for change can hold an estimated 1495.3 crocodiles.  This would easily allow for 
the second option in Step 1 as the population size of C. crocodilus  is only increasing by 634 individuals.  
There would still be space for both populations to gradually grow.  
Rarely, however, does one population stand still while another one soars; population growth rates would 
have to be monitored. The total amount of space available is 2810 km2. This allows for 3602.6 crocodiles 
based  on  the  previous  population  density.    To maintain  a  46:54  ratio  of M.  niger  to  C.  crocodilus,  the 
estimated population sizes would be 1657.2 to 1954.4, respectively.   Since there are already crocodiles 
present, the abundances then reduce to 1045.2 M. niger and 1870.4 C. crocodilus. If the goal was to reach 
equilibrium within 10 years than growth rates would have to be maintained at 17% per year for M. niger 
and over 200% per year for C. crocodilus. 
Step 4: Determine focus areas­ considerations for creating change in population size 
In this example, conservation efforts should be focused on areas of ecological difference to maximize the 
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C. crocodilus population within the confines of the habitat available.  
From Ouboter (1996), two main differences in ecology can be noted (Table 7.2). The first is the difference 
in  nesting  season;  this  will  reduce  competition  for  nesting  ground  and  hatchling  resources  (Ouboter 
1996).    The  other  difference, which makes  habitat more  valuable,  is  the  difference  in  active  time.  The 
limited habitat, through the ecology of the species, has increased its value and suitability for maintaining 
multiple  populations.    Microhabitat  is  also  a  niche‐segregating  factor  for  these  species  (Herron  1994, 
Magnusson  1985).   M. niger  prefers  aquatic  habitat with  steep  banks  and  little  floating  grass while C. 
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crocodilus  prefers shallow or grassy areas (Magnusson 1985). By creating shallow, grassy aquatic habitat 
in the unused space (HA), more preferential habitat is opened for C. crocodilus, encouraging populations 
to increase.  
able 7.2 Ecology information for M. niger and C. crocodilus from Ouboter 1996 (Table 2.1, p. 8) T
 
Food preference‐adults 
M.
fish, mammals 
 niger  C. crocodilus 
fish, crustaceans, terrestrial 
invertebrates, snails 
Main habitat  rivers, lakes, inundated forest and 
d grasslan
rivers, creeks, swamps, ponds, 
brackish water 
ate Nest‐type  mound 
nks 
mound and intermedi
r banks, marshes Nesting habitat  creek ba rive
Nesting season 
ime of activity 
rainy 
nocturnal 
dry 
diurnal and nocturnal T
 
Discussion 
A balanced ratio between sympatric populations is often an unobtainable goal due to expanding human 
populations  and  continually  limited  resources.   However,  by  indicating  a  ratio which  allows  for  viable 
populations with minimal collateral impact, especially in combination with an identified limited resource 
(in  this  case  habitat),  I  offer  a  tool  through  which  preemptive  planning  can  lead  to  more  successful 
conservation.  For  two main  reasons,  this  article  presents  an  effective  addition  to  any  action  plan  for 
crocodilians. (1) There has not yet been an estimate of crocodile competition without the input of limiting 
resources.  (2)  Setting  reachable  and  defined  goals  within  a  conservation  action  plan  leads  to  more 
effective conservation. 
There  are  some  shortcomings  to  the  described method.  This  study  represents  an  area with  a  notably 
higher abundance of M. niger compared to C. crocodilus. With such a difference in population size, change 
may not be necessary due to larger populations or balanced populations in a wider area unaccounted for 
in this example.  Because the skull morphospace analysis was based on subadult to adult specimens, this 
study does not account for size/age differences within populations and how that may alter the needs or 
size of the populations.  
While here presented is a goal population ratio for minimal impact on each other, anthropogenic factors 
exists which would  increase pressure on both species present and perhaps have altered the acquirable 
balance. Human  impact  is not acknowledged  in  the equation. Negative  interspecific  interaction  is often 
induced by human intervention (Ouboter 1996).  In reality, for my example study species, M. niger is the 
primary  target  for  hunters,  but Da  Silveira  (1997)  says  their  current  populations  are  sustainable.  This 
suggests that perhaps the hunting  is sustainable, but the sustained population may still be hindering C. 
crocodilus populations. Each species may succumb to different pressures, thus why both species need to 
be considered throughout the applicable range.  
A  final  shortcoming  is  that  often  these  species  coexist  with  another  two  caiman  species  (Paleosuchus 
trigonatus  and P. palpebrosus),  though on a much wider  scale and with  further niche segregation.   The 
addition of  these predators would  further  constrain  the M. niger and C. crocodilus  populations, but  the 
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same analysis can be expanded to include all four species.  
The method defined  in  this chapter requires case‐specific  information, especially  for determining  focus 
areas for creating theoretical equilibrium. If the goal is to maintain population sizes, focus should be on 
similarities  in  ecology  and  niche  use.    By  focusing  on  increasing  the  availability  or  amount  of  shared 
resources, competition would reduce.  If population sizes should be changed, then the focus should be on 
the  differences  in  the  ecology  and  the  niche  such  as  nesting  or  microhabitat  preferences.    By 
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increasing/expanding,  for  instance,  the  amount  of  habitat  preferred  by  one  species,  chances  for  a 
population  rise  in  that  species  increases.  Focusing  on  ecological  differences  gives  more  leeway  for 
population expansion in both species before shared resources must be manipulated.  
Conclusion 
Using  the  skull morphospace  overlap  of  sympatric  crocodiles  gives  an  idea  of what  a  natural  state  for 
those  species might  have  been  if  no  factors  of  recently  introduced  habitat  or  resource  limitations  are 
present. It is not uncommon, and often preferable, in conservation to integrate tools, such as the methods 
presented  here,  by  which  to  optimize  the  initiatives  prior  to  implementing  action  plans  (Walters  and 
Hilborn  1978)  for  better‐directed,  more  effective  action  plans.  By  determining  the  quantitative 
theoretical  equilibrium of  sympatric  crocodilians a goal  can be  set within action plans and,  taking  into 
consideration  case‐specific  ecology,  adds  a  focus  for  maximizing  success  of  conservation  plans  with 
minimal  impact  on  coexisting  populations.    This  preemptive  action,  combining  morphometrics  and 
ecology, is only one way by which management and conservation tactics can be better directed, and the 
field of pre‐conservation should continue to expand specifically with concern to Crocodylia.  
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Chapter 8 
 
Conclusion 
In  this  thesis,  I  have  tried  to  describe  the  relationship  between  sympatric  crocodilians  using  several 
assumptions  and  a  pressing  current  issue,  conservation.  Having  several  interesting  data  sets,  we 
combined  these  to  present  a  picture  of  crocodile  skull morphometrics  and  its  relationship  to  physical 
characteristics within a species.  With this supporting work, we were able to give further evidence of the 
skull  being  a  representation  of  niche  and  then  further  applied  this  information  to  the  dynamics  of 
sympatric species niche segregation.  
The root of morphological shape being reflective of ecological characteristics lies in the assumption that 
increased  physical  similarity  predicts  increased  competition  for  shared  resources  among  crocodilians. 
While demonstrated in other species (Schoener 1965; Smith 1990; Aguirre et al. 2002; Adams 2004),  it 
has been accepted in crocodilians with little quantitative evidence. Once quantitatively assessed, the use 
of skull morphospace analysis can be applied to relationships between crocodilians and used to enhance 
conservation  tactics.  The  goal  of  this  thesis was  to  explore  the  possibility  of  applying  insights  derived 
from skull morphometrics to crocodilian conservation, and applying these insights beyond the traditional 
range of morphological studies. 
Skull morphometry explored: the ongoing exploration into species defining morphological characteristics 
Using digital photographic analysis, we explored the crocodile skull,  leading to the same difficulties and 
conclusions  of  previous  investigators  (Pierce  et al.  2008).    The  findings  point  to  the  hypothesis  that  a 
difference in the skull shape should exist which can be used as a character for species  identification. In 
this thesis, a suite of careful skull measurements does provide a diagnostic “shape” parameter that clearly 
differentiates different  species of  crocodilian  and allows  inferences  about  their  function and ecological 
niche. However, further definition of species‐specific morphological characteristics might take the form of 
complex  algorithms.  This  fundamental  research  could  offer  a  way  to  indentify  species  when  genetic 
analysis  tools  are  unavailable  or  too  costly  for  execution.  When  this  measurement  or  algorithm  is 
successfully identified, we can give an on‐the‐ground approach to species recognition for local game and 
wildlife protectors.  
Interspecific skulls compared: defining the relationship between sympatric species 
I compared the skulls of sympatric crocodilians using a morphospace analysis. The morphospace overlap 
reflected niche overlap in wild populations. I verified this through the allometry of the body with the skull 
relating  to habitat and nesting preferences. The morphospace analysis offered a unique perspective on 
niche  segregation  in multi‐species  environments.    In many  cases,  there  are  unknown  factors  affecting 
crocodilian  communities  or  some  ecological  or  physiological  aspects  as  yet  unexplored  (notably  in  the 
Philippine crocodile C. mindorensis).  In cases like this, conservationists can deduce a general idea of what 
the estimated overlap between sympatric species could be within restricted‐area environments.  In  this 
way, the study shows that skull morphospace analysis is reflective of realized niche, at least in part, and 
can be used to understand relationships between sympatric species.  
Integration into a conservation plan 
The  use  of  morphospace  overlap  ratios  as  a  balanced  state  offers  a  goal  for  defining  conservation 
expectations.  Through  this,  the  often‐underestimated  impact  of  sympatry  can  be  accounted  for within 
conservation and management tactics, thereby reducing negative impact on sympatric species.  The study 
presents an application of skull morphology to crocodile conservation and management through the use 
of  an  equation  based  on  habitat  as  a  limiting  factor.  The  application  can  be  to  large  or  small‐scale 
populations or areas, but when  focused on  smaller populations or areas, must account  for populations 
bordering the study area. There is a  limitation in that the study does not focus on the protection of the 
habitat  itself.   Habitat degradation,  destruction,  and  loss are  the greatest  threat  to  crocodilian  survival 
worldwide (Ross 1998; Thorbjarnarson 1999).  The application presented shows how to work within the 
confines of suitable habitat but not how to expand them, other than acknowledging expected increase of 
value as determined by ecological differences of the sympatric species.   
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Further studies and transcending lessons 
The photographic methods developed in this work could be applied to other organisms that are well 
represented in museum collections to conduct similar morphospace‐ niche estimation analysis and 
inform conservation. 
Another interesting application of this study would be within hybrid species.  Hybrids are becoming more 
and more common both in captive and in wild situations (FitzSimmons et al. 2002; Weaver et al. 2008; 
Cedeño‐Vásquez et al. 2008). If there is a notable change in skull shape among hybrids, then it is worth 
studying whether that change makes them better able to coexist or to survive. The skull shape analysis 
alone could lend insights to several other interesting characteristics within the hybrids themselves,  like 
c l diplasticity, inheritability, and physiologi a fference.   
A  combined morphospace  analysis  of  a multitude  of  physical  characteristics  along with  the  skull may 
better define niche division. 
The relationships between extinct species would be a worthwhile use of this study as well. Evolution has 
played a role in the ecological relationships that currently exist (Ross 2004). From research into extinct 
species, one could infer reasons for current relationships and why species which live in high competition 
still  coexist.  If  ancestral  relationships were  less  competitive,  i.e.  their morphological  overlap was  less, 
than current relationships, this could perhaps explain the continued coexistence as one species evolved to 
become more dominant within the apex predator niche.  This information can be used to determine niche 
overlap within extinct species and lend insight into current sympatric statuses. 
Final statements 
Crocodile populations affect each other. We have shown this and shown how it can be accounted for  in 
conservation  efforts.  While  of  proven  help  in  crocodilian  conservation,  the  same  problems  exist 
throughout ecology because all species compete. This is the paradigm of ecology, evolution and speciation 
because populations always  affect  each other. This  study  is  applicable  to a broad  range of populations 
competing within niche space. In other reptiles, the skull would be examined, although it is conceivable that 
characteristics in other species would be examined in a similar fashion.  However,  this  study  is  aimed  at 
sympatric species of crocodilians, and thus the conclusions derived here may not apply to species groups, 
where population groups would be more complicated, this being a more simplified version. 
Morphological studies have shown their worth  in a variety of  fields within crocodilians. This thesis has 
now extended that (through integration with modeling schemes) to the most necessary and pressing field 
of  extant  crocodilians:  conservation.  The  endangered  status  of  crocodilians  (IUCN  2010),  the  ever‐
encroaching  human  populations,  and  the  declining  habitat  availability, warrant  research  into  different 
options  for  conservation directives.  This  thesis, with  its  ratio  analysis  and  carrying‐capacity  estimates, 
can also be a valuable asset, to assessment of habitat availability and human encroachment, buffer zones, 
park  management,  release  programs  and  even  husbandry  techniques.  Along  with  addition  of  such 
applications,  this  thesis has given credence  to  the  long‐accepted hypothesis of  skull  shape determining 
competition between coexisting species.  
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"How did it get so late so soon? It’s night before afternoon. December is here before its June. My 
how the time has flewn. How did it get so late 
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goodness 
so soon?” 
Dr. Seuss 
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Appendix I 
List of 159 m
Taxon 
Alligatoridae 
useum specimens used 
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Specimen No.  Museum 
Alligator mississippiensis  402  Zoological Museum Amsterdam 
Alligator mississippiensis  413 

Zoological Museum Amsterdam 
Alligator mississippiensis  1698  Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
Alligator mississippiensis  169   Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
ian Institute of Natural Sciences 
ian Institute of Natural Sciences 
Alligator mississippiensis  169  Royal Belg
Alligator mississippiensis  172  Royal Belg
Alligator mississippiensis  37535 
 
Naturalis 
Alligator mississippiensis  37637 
442
27 
Naturalis 
Alligator mississippiensis  1986‐1 Paris MNHN 
Alligator mississippiensis  1919‐1 Paris MNHN 
Alligator mississippiensis  37166  Senckenberg 
Alligator mississippiensis  40188 
 
 
Senckenberg NHM 
Alligator mississippiensis  59421 Senckenberg NHM 
ute of Natural Sciences 
Alligator mississippiensis  151219 Senckenberg NHM 
Alligator sinensis  3487  Royal Belgian Instit
Alligator sinensis  40071 
5 
Senckenberg NHM 
Alligator sinensis  4968 Senckenberg NHM 
Alligator sinensis  3219a  Senckenberg NHM 
l Museum Amsterdam 
ian Institute of Natural Sciences 
Caiman crocodilus  412  Zoologica
Caiman crocodilus  12630  Royal Belg
Caiman crocodilus  37541  Naturalis 
Caiman crocodilus  37638  Naturalis 
Caiman crocodilus  40173  Senckenberg NHM 
Caiman crocodilus  43948  Senckenberg NHM 
Caiman crocodilus  43953  Senckenberg NHM 
Caiman crocodilus  43954  Senckenberg NHM 
Caiman crocodilus  51552  Senckenberg NHM 
Caiman crocodilus  54466  Senckenberg NHM 
Caiman crocodilus  54485  Senckenberg NHM 
Caiman crocodilus  54774  Senckenberg NHM 
Caiman crocodilus  54777  Senckenberg NHM 
Caiman crocodilus  55162  Senckenberg NHM 
Caiman latirostris  12629  Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
 Institute of Natural Sciences 
ute of Natural Sciences 
Caiman latirostris  13522 
44 
Royal Belgian
Caiman latirostris  25793  Royal Belgian Instit
Caiman latirostris  1987‐9 Paris MNHN 
Caiman latirostris  28193  Senckenberg NHM 
Caiman latirostris  29079  Senckenberg NHM 
Caiman latirostris  34048  Senckenberg NHM 
Caiman latirostris  37000  Senckenberg NHM 
Caiman latirostris  43925 
 
 
Senckenberg NHM 
 Institute of Natural Sciences 
ute of Natural Sciences 
Caiman yacare  13521a Royal Belgian
Caiman yacare  13521b Royal Belgian Instit
Caiman yacare  A5305  Paris MNHN 
Caiman yacare  28182  Senckenberg NHM 
 NHM 
 NHM 
Caiman yacare  30107  Senckenberg
Caiman yacare  55763 
2 
7 
Senckenberg
 Melanosuchus niger  1900‐11
 
Paris MNHN
Melanosuchus niger  1930‐17
0
Paris MNHN 
Melanosuchus niger  1986‐7 Paris MNHN 
Melanosuchus niger  A530A  Paris MNHN 
Melanosuchus niger  28179  Senckenberg NHM 
Melanosuchus niger  28180 
28182 
35100 
Senckenberg NHM 
Senckenberg NHM 
Senckenberg NHM 
Melanosuchus niger 
Melanosuchus niger 
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Paleosuchus palpebrosus  37550  Naturalis 
Paleosuchus palpebrosus  1977‐06  Paris MNHN 
 NHM 
 NHM 
Paleosuchus palpebrosus  40064  Senckenberg
Paleosuchus palpebrosus  43957 
5 
uffetau 
Senckenberg
Paleosuchus trigonatus  1977‐0 Paris MHNN 
Paleosuchus trigonatus  1978‐B Paris MNHN 
Paleosuchus trigonatus  36730 
50399 
 
Senckenberg NHM 
Senckenberg NHM Paleosuchus t
Paleosuchus t
Crocodylidae 
rigonatus 
rigonatus  51662 Senckenberg NHM 
Crocodylus acutus  2446 
 
 
Senckenberg NHM 
Crocodylus acutus  28412 Senckenberg NHM 
Crocodylus acutus  60848 Senckenberg NHM 
Crocodylus cataphractus 
Crocodylus cataphractus 
4990  Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
4995  Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
Crocodylus cataphractus  4997  Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
ute of Natural Sciences 
ute of Natural Sciences 
Crocodylus cataphractus  4998  Royal Belgian Instit
Crocodylus cataphractus  5000  Royal Belgian Instit
Crocodylus cataphractus  28138  Senckenberg NHM 
Crocodylus cataphractus  54119  Senckenberg NHM 
 NHM 
 Institute of Natural Sciences 
Crocodylus cataphractus  83021  Senckenberg
Crocodylus intermedius  13235 
92 
36 
Royal Belgian
Crocodylus intermedius  1930‐1 Paris MNHN 
Crocodylus intermedius  1944‐2 Paris MNHN 
Crocodylus intermedius  A5310  Paris MNHN 
Crocodylus intermedius  28139  Senckenberg NHM 
Crocodylus intermedius  55154  Senckenberg NHM 
Crocodylus intermedius  55155  Senckenberg NHM 
Crocodylus intermedius  55156  Senckenberg NHM 
Crocodylus intermedius  55157  Senckenberg NHM 
erg NHM Crocodylus johnsoni  54425  Senckenb
Crocodylus johnsoni  54426  Senckenberg NHM 
Crocodylus mindorensis  37505 
9 
 
Naturalis 
Crocodylus moreletii 
Crocodylus moreleti  
2816 Senckenberg NHM 
i
Crocodylus niloticus
56317 Senckenberg NHM 
Crocodylus niloticus 
Crocodylus niloticus
411  Zoological Museum Amsterdam 
 
Crocodylus niloticus
3310  Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
 
Crocodylus niloticus
5008  Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
 
Crocodylus niloticus
5009  Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
 Institute of Natural Sciences 
 Institute of Natural Sciences 
 
Crocodylus niloticus
5018  Royal Belgian
 
 
Crocodylus niloticus 
5019  Royal Belgian
1930‐176 
8 
 
Paris MNHN 
1986‐6 Paris MNHN 
Crocodylus niloticus  1991‐4480
02 
Paris MNHN 
Crocodylus niloticus  A5307  Paris MNHN 
Crocodylus niloticus  Cr.56‐1 Paris MNHN 
Crocodylus niloticus  28158 
 
Senckenberg NHM 
Crocodylus niloticus  18162 Senckenberg NHM 
Crocodylus niloticus  29081  Senckenberg NHM 
erg NHM 
erg NHM 
Crocodylus niloticus  4018  Senckenb
Crocodylus niloticus  47827  Senckenb
Crocodylus novaeguineae  21821  Naturalis 
Crocodylus novaeguineae  21829  Naturalis 
Crocodylus novaeguineae  21830  Naturalis 
Crocodylus novaeguineae  28150  Senckenberg NHM 
erg NHM 
 NHM 
Crocodylus novaeguineae  60030  Senckenb
Crocodylus novaeguineae  60031 
37522 
1944‐229 
Senckenberg
Naturalis 
Paris MNHN 
Crocodylus palustris 
Crocodylus palustris 
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Crocodylus palustris  28168  Senckenberg NHM 
Crocodylus palustris  34314  Senckenberg NHM 
Crocodylus palustris  48126  Senckenberg NHM 
Crocodylus palustris  49663  Senckenberg NHM 
Crocodylus palustris  70603  Senckenberg NHM 
Crocodylus porosus  11907  Zoological Museum Amsterdam 
Crocodylus porosus  11908  Zoological Museum Amsterdam 
Crocodylus porosus  13069 
70 
120 
Zoological Museum Amsterdam 
Crocodylus porosus  130 Zoological Museum Amsterdam 
Crocodylus porosus  1979‐ Zoological Museum Amsterdam 
ian Institute of Natural Sciences 
ian Institute of Natural Sciences 
Crocodylus porosus  161  Royal Belg
Crocodylus porosus  161  Royal Belg
Crocodylus porosus  37510  Naturalis 
Crocodylus porosus  37640  Naturalis 
Crocodylus porosus  23190  Senckenberg NHM 
Crocodylus porosus  28148  Senckenberg NHM 
Crocodylus porosus  28194  Senckenberg NHM 
ute of Natural Sciences 
Crocodylus porosus  60029  Senckenberg NHM 
Crocodylus rhombifer  12613  Royal Belgian Instit
 NHM Crocodylus rhombifer  37081 
6 
Senckenberg
Crocodylus rhombifer  37169 
‐2
7 
Senckenberg NHM 
Crocodylus siamensis  1980
6
Paris MNHN 
Crocodylus siamensis  281 Senckenberg NHM 
Osteolaemus tetraspis  409  Zoological Museum Amsterdam 
Osteolaemus tetraspis  ‐‐‐  Zoological Museum Amsterdam 
Osteolaemus tetraspis  10518 
5  
Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
Osteolaemus tetraspis  105 3 Royal Belgian Institute of Natural Sciences 
 Institute of Natural Sciences 
 Institute of Natural Sciences 
Osteolaemus tetraspis  16616  Royal Belgian
Osteolaemus tetraspis  130 
0 
488 
Royal Belgian
Osteolaemus tetraspis  1952‐3 Paris MNHN 
Osteolaemus tetraspis  1991‐4
72 
15 
Paris MNHN 
Osteolaemus tetraspis  281 Senckenberg NHM 
Osteolaemus tetraspis  401 Senckenberg NHM 
l Museum Amsterdam 
ian Institute of Natural Sciences 
Tomistoma schlegelii  ‐‐‐  Zoologica
Tomistoma schlegelii  154  Royal Belg
Tomistoma schlegelii  35446  Naturalis 
Tomistoma schlegelii  35447 
8134 
Naturalis 
enckenberg NHM 
 NHM 
Tomistoma
Tomistoma
Gavialidae 
 schlegelii  2 S
 schlegelii  28135  Senckenberg
 
49 
50 
 
Gavialis gangeticus  1944‐2 Paris MNHN 
N Gavialis gangeticus  1944‐2 Paris MNH
Gavialis gangeticus  A5132  Paris MNHN 
Gavialis gangeticus  37641  Naturalis 
Gavialis gangeticus  28133 
37951 
49529 
Senckenberg NHM 
Senckenberg NHM 
Senckenberg NHM 
G
G
 
avialis gangeticus 
avialis gangeticus 
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Appendix II 
List of Crocodylus specimens from Davao Crocodile Park 
Specimen 
. No Species   
Specimen 
. No Species   
Specimen 
o. N Species 
6.0.47  C. porosus    6.0.23  C. porosus    1.15  C. mindorensis 
6.01.19  C. porosus    6.0.12 
 
C. porosus    1.39  C. mindorensis 
3.0.2 
 
C. porosus    6.12.24 C. porosus    1.0.46  C. mindorensis 
6.01.29 C. porosus    1.0.26 
 
C. mindorensis    1.12.1 
1.3.38 
C. mindorensis 
6.0.67 
 
C. porosus    13.0.4 C. mindorensis    C. mindorensis 
6.01.12 C. porosus    1.0.8  C. mindorensis       
6.1.17  C. porosus    1.0.1  C. mindorensis       
7.34.16 
 
C. porosus    1.0.48  C. mindorensis       
7.34.13 C. porosus    1.0.16  C. mindorensis       
7.0.38 
9 
C. porosus    1.0.57 
8 
C. mindorensis       
7.28.34 C. porosus    1.0.17 C. mindorensis       
6.1.39  C. porosus    1.0.9  C. mindorensis       
6.0.49  C. porosus    1.0.4  C. mindorensis       
6.1.12  C. porosus    1.0.3  C. mindorensis       
6.1.15  C. porosus    1.0.56  C. mindorensis       
6.0.68  C. porosus    1.0.67 
 
C. mindorensis       
6.1.47  C. porosus    1.0.24 C. mindorensis       
6.0.89 
 
C. porosus    1.0.3  C. mindorensis       
7.29.46 C. porosus    1.0.25  C. mindorensis       
6.1.49  C. porosus    1.0.36 
3 
C. mindorensis       
6.0.29  C. porosus    1.0.1 C. mindorensis       
6.0.57 
 
C. porosus    1.05  C. mindorensis       
7.29.78 C. porosus    1.0.23 
 
C. mindorensis       
6.0.39  C. porosus    1.0.27
 
C. mindorensis       
6.1.18  C. porosus    1.0.2 C. mindorensis       
6.0.19 
6.0.17 
C. porosus    1.49 
1.34 
C. mindorensis       
C. porosus    C. mindorensis       
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Appendix III 
Kälin’s 12­12 as an indicator of size in Crocodylia 
Abstract 
The attempt to  identify the best measurement of size  in crocodilians  is an ongoing research, constantly 
revisited  with  fresh  ideas.    The  skull  is  most  frequently  used  as  it  is  often  what  remains  in museum 
collections  and  is  easier  to  measure  than  mass  or  total  body  length.  Kälin  (1933)  proposed  a  set  of 
measurements  for  examining  the  crocodilian  skull.  I  examined  one  of  these,  termed  Kälin  12‐12  and 
located at  the width of  the skull at  the anterior side of  the medial post‐orbital bar suture, compared to 
other straight line skull measurements, as a measurement for size in crocodilians based on four criteria 
deemed important for assessing a scientifically viable measurement: (1) low variability, (2) correlation to 
body size, (3) functional importance and (4) repeatability. Based on these four criteria, Kälin 12‐12 serves 
as a  suitable measurement  location  for  crocodilian  size,  presenting  less  variation  than previously used 
measurements of total width and length.   
Introduction 
The search for the biggest crocodile is a frequent endeavor not only for spectacle but also for the sake of 
science  and  evolutionary  understanding  Whitaker  and  Whitaker  2008).    However,  there  is  often 
confusion over the best measurement location for determining size (Ross and Pearcy 2009). An accurate 
and easily identifiable measurement would be better able to answer which crocodile is the biggest and to 
predict  the  size  of  an  animal  from  its  skull.  Kälin  (1933)  proposed  a  series  of  crocodilian  skull 
measurements. One of these, termed Kälin 12‐ 12, is the width of the skull measured at the anterior point 
of the post‐orbital bar medial suture. I examined Kälin’s 12‐12 as a measurement for size in crocodilians 
based on the following criteria derived from a number of sources (Hall and Portier 1994; McIntosh 1955; 
Pierce 2008; Verdade 2000): (1) low variability, (2) correlation with body size, (3) functional importance, 
and (4) repeatability. 
Since crocodile skulls are more often than not the only preserved element of the skeleton, measurements 
on skulls are frequently used to estimate the size of individuals. The skull is allometrically related to body 
size and can thus be used in determining the physical size of a specimen rather than mass or total body 
length  (Greer  1974; Woodward  et al.  1995). However,  the  criterion  for  size must  encompass  the  least 
variable  aspect  to  be  applicable  within  and  across  species  (McIntosh  1955).    Total  skull  length  has 
previously been considered to be the independent variable indicating size (Radinsky 1981; Simpson, et al. 
1960).  There have been debates on this assumption as widest point of the cranium has also proven to be 
a notable variable (Monteiro and Soares 1997).  Most commonly used has been the ratio between the two 
skull width and skull length (Busbey 1995, Verdade 2000). 
These commonly used measurements of skull length and width are often susceptible to notable variation 
within  the ontogenetic process and change outside of  this process.   For example, hatchling skull shape, 
specifically in the rostrum, is different from that of the adult of the same species (Dodson 1975; Hall and 
Portier  1994; Verdade 2000).   Outside  of  the ontogenetic  process other  changes occur.   Depending on 
physical environmental conditions and stress  factors, skull shape as described by total  length and total 
width,  can alter dramatically,  as commonly seen  in captive populations  (Hutton 1987).   Growth can be 
extremely variable within  species  (Hall  and Portier 1994; Hutton 1987).   This variability  can be  larger 
when  comparing  healthy  vs.  unhealthy  and  captive  vs. wild  (Black  and  Loveridge  1975;  Coulson  et al.  
1973; Joanen and McNease 1974; Whitaker and Whitaker 1977).  While traditional measurements of total 
length  and  total width  can  be  informative  of  how  large  an  individual  is,  the  disparity  between  size  of 
individuals, caused by ontogenetic factors, and average size of the species can reduce application among 
comparative morphometric studies.  
Methods 
Measurements were made  from the widest part of  the mandible at  the  level of  the anterior  side of  the 
ar to the same point on the opposite side of the skull (Figure 1c,d; Kälin 
s this area is identified as the space between the earflap and t e back of 
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medial suture of the post‐orbital b
12‐12). On skin‐covered specimen
 
h
                                                       
 Pearcy A (2010) Kälin 12‐12 as an indicator of size in crocodilians. Herpetological Review 41(4):445‐447 
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the eye.  The distance from midline at this width (Figure 1g) to the tip of the snout (Figure 1a) is Kälin’s 
12‐3. 
Only one traditional width measurement, cranial width (CW), was examined.  That is the width of the jaw 
at Kälin 1 (1933) as defined by the widest point on the quadratojugal bone (Figure 1:e*,f*).  Total length 
of  skull  (TSL)  is  from posterior margin of  the parietal  bone  (Fig.  1b)  along  the midline  to  the  anterior 
tremity of the premaxillary (Kälin’s 6‐3) (Figure 1a). All measurements were taken in centimeters.  ex
  
  
Figure 1 Measurements taken from crocodilian skulls; a‐b: total skull length, c‐d: Kälin 12‐12, e‐f: total width of skull, 
a‐g: Kälin 12‐3. Asterisks mark traditional measurement. 
Data were collected from museum specimens (N=152) of all 23 species of extant crocodilians. From these 
specimens,  the  four  aforementioned  measurements  were  taken.  Juveniles  and  noticeably  deformed 
specimens were  not  used  if  possible.  A  separate  data  set was  used, where whole  specimens,  not  only 
skulls, were examined for comparison of measurements to the total body.  These measurements of total 
body  length  (TBL)  and  snout‐vent  length  (SVL)  were  collected  on  21  wild Osteolaemus  tetraspis  by  a 
crocodile expedition throughout central Africa (Zoer 2010).  A rope was used to take the measurement on 
the crocodile and then measured along a tape measure.  TBL was taken on the dorsal surface, while SVL 
was measured along the ventral surface. 
I compared Kälin’s 12‐12 measurements to CW and TSL using Pearson correlation analyses the Kälin 12 
with SPSS 16.0.  One‐way ANOVA’s were run to test for the difference between ratios. Standard deviations 
and t‐test (Dinov 2005) were then calculated within each measurement type for each species in Microsoft 
Excel 2008.  A principal components analysis was used to better define the difference between the Kalin 
12‐12 ratio and the traditional ratio as they relate to species differentiation.  
Results 
Correlation analyses of TSL and CW, and TSL and Kälin 12‐12 for all species show positive correlations 
between the Kälin 12 measurement ratio (R = 0.875) and the traditional measurement ratio (R = 0.908). 
The ratio of CW to TSL did not significantly differ from the ratio of Kälin 12‐12 to Kälin 12‐3 (ANOVA: F = 
0.54, df = 1, p = 0.46). 
Standard  deviations  within  measurements  were  examined  (Table  1).  Standard  deviations  were  lower 
within  Kälin  measurements  than  within  traditional  measurement.  A  t‐test  found  Kälin12‐12  to  be 
significantly different than CW (t = ‐5.1, df = 20, p < 0.001) and the same between Kälin 12‐3 and TSL (t = 
‐4.320, df = 20, p < 0.001).   
A  principal  components  analysis  between  the Kälin  12  ratio  and  the  traditional  ratio  between  species 
found  that 97.34% of  the variation  is accounted  for  in principal component 1. Case  loadings show that 
C1 is driven by the Kälin 12 ratio (0.82) rather than the traditional ratio (0.58) to separate by species.  P
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Table 1. Sample size, size range and standard deviations asurements by species.  within me
via        Standard de tions      
Species  N  Range CW (cm)  Kälin 12‐12  CW    Kälin 12‐3  TSL 
A. mississippiensis  13  16.10–30.28  3.67  5.04    6.48  7.31 
A. sinensis  4  9.60–15.10  2.24  2.33    3.02  3.61 
C. acutus  3 
 
19.90–35.72  5.93  8.26    14.16  15.63 
C. cataphractus  8  20.07–26.86  2.05  2.31    4.36  4.76 
 
C. crocodilus  12 12.37–16.55  0.99  1.21    2.03  2.19 
C. intermedius  9  20.00–35.50 
.20–14.10 
4.44 
99 
47 
5.75 
34 
57 
  8.73 
26 
22 
10.08
69 
85 
C. johnsoni  2  12 0. 1.   2. 2.
C. latirostris  9  12.30–23.65  3. 4.   3. 3.
C. mindorensis  1 
 
–  –  –    –  – 
 
C. moreletii  2  13.08–27.40  –  –    –  – 
C. niloticus  17 20.90–37.40  5.15  6.41    9.11  10.47
C. novaeguineae  3 
 
14.00–22.10  3.08  4.06    4.85  5.78 
C. palustris  7  15.60–34.84  5.09  6.99    8.39  14.4 
C. porosus  12 28.50–43.94  5.08  5.98    5.63  6.27 
C. rhombifer  3  10.69–23.70  5.50  6.87    4.97  7.52 
C. siamensis  2  15.22–23.10  4.26  5.57    7.89  9.89 
C. yacare  6  13.50–19.70 
 
 
2.14  2.56    2.46  3.21 
G. gangeticus  7 
 
20.35–29.55 3.69  3.66    7.54  7.57 
M. niger  8  18.80–33.91 4.23  5.56    6.46  7.56 
O. tetraspis  10 8.50–11.28  0.75  0.92    0.92  1.23 
P. palpebrosus  3 
5 
6 
9.70–15.49 
8.20–15.75 
19.60–41.97 
2.25 
2.84 
7.95 
3.00 
3.51 
12.02 
 
 
 
3.65 
5.17 
12.77 
4.69 
6.20 
14.08 
P
T
. trigonatus 
. schlegelii 
 
Data gathered on 21 Osteolaemus tetraspis revealed the standard deviation of the ratio between Kälin 12‐
12 and total body length (SD=0.175) was lower than the standard deviation of CW to body length ratio 
(SD=0.192).  Within the same dataset, the standard deviation of width at Kälin12 to snout‐to‐vent length 
(SVL) (SD=0.0138) was lower than that of cranial width to SVL (SD=0.282).   A correlation analysis shows 
slightly higher correlation between SVL and Kälin 12‐12 (R=0.977) than SVL to CW (R=0.958).  
Discussion  
Although measurement  locations  in morphology can be changed  to  suit  the purpose of a study, a good 
generalized measurement for indication of size in crocodilians is useful in a variety of fields. Four criteria 
were used to investigate the usability of the Kälin 12 measurements as a measurement of size, finding it 
to be of value over other measurements.  
Low variability 
The best  size measurement  is  the  least variable one  (McIntosh 1955).   The Kälin 12‐12 measurements 
have a lower standard deviation within species than do the measurements of total width and total length. 
The  lower  deviations  within  species  supports  the  hypothesis  that  the  Kälin  12‐12  and  Kälin  12‐3 
measurements  are  less  susceptible  to  growth  outside  of  the  ontogenetic  process  and  maintain  less 
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variation than other methods.  
Kälin  12‐12  also  occurs  in  an  area,  near  the  orbits,  of  reduced  allometric  growth  coefficient,  (Verdade 
2000; Wu 2006) which means that the growth rate of this area is reduced compared to snout length and 
width at the back of the jaw, which accounts for the lower deviation.  The reduced growth of this portion 
of the skull at  later stages of crocodile development is also reported in a study of C. novaeguineae  (Hall 
and  Portier  1994).    Hall  and  Portier  (1994)  did  not  specify  the  exact  position  of  Kälin  12‐12,  and  I 
compared their measurements of orbital width and postorbital cranial table width to snout‐vent length.  
Hutton (1987) used a measurement on C. niloticus from the point anterior to the orbits to the tip of the 
snout,  finding  that  it  grows  in  relative  proportion  to  head  width  (Hutton  1987).    This  is  the  closest 
measurement comparable to Kälin 12‐3.  As the area around the orbits is less prone to growth extremes, 
it  represents  a  more  accurate  figure  for  skeletal  size.    This  can  be  especially  important  in  captive 
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populations where growth responds to temperature, population density and food (Blake and Loveridge 
1975; Coulson et al. 1973; Joanen and McNease 1974; Whitaker and Whitaker 1977), thereby creating a 
comparable database. 
For skin‐covered specimens, the location of Kälin 12‐12 is also an area of reduced soft tissue, which could 
prevent discrepancies in measurements based on the thickness of soft tissue. 
Correlation with body size 
When compared to body length and snout‐vent length, Kälin 12‐12 has a lower standard deviation than 
CW. This shows that Kälin 12‐12 is a viable measurement of size even for total body length in O. tetraspis. 
As O. tetraspis is the smallest crocodile, the lower standard deviation of Kälin 12‐12 may be due in part to 
the crocodile’s small size.  However, the previous analysis shows the same positivity for Kälin 12 in skull 
size for all species.  The direct proportions between the skull and body of crocodilians (Chentanez et al. 
1983;  Hutton  1987;  Verdade  2000)  backs  the  assumption  that  Kälin  12‐12  is  a  viable  measurement 
relatable to total body size in species other than O. tetraspis. 
Change in one part will result in the restructuring of the entire skull (Monteiro et al. 1997).   We would, 
therefore, expect a similarity between the Kalin 12 measurements and CW and TSL and their respective 
ratios,  as  they  are  related measurements  of  length  and width, which  is  a  verifiable  proportion within 
crocodilians (Chentanez et al. 1983; Hall and Portier 1994).  
Functional importance 
While  functional  importance  is  not  always  a  necessity  for  determining  a measurement point,  it  can be 
beneficial  for  application  to  ecology  and  functional morphology.  The  area  of  the  skull  surrounding  the 
orbits has a reduced susceptibility to abnormal growth, and it is a physically strong point on the skull. In 
battle, crocodilians have been known to bash heads (Webb and Manolis 1989) with the point of contact 
often near Kälin 12.  In  spite of  the dangers  to  either  side of  the  focal point  this  rarely  seems  to  cause 
damage.   Due to the closing of  the secondary palate,  the crocodilian rostrum is much stronger near the 
orbits  than  expected.    According  to  Busbey  (1995)  this  does  lead  to  less  tension  from  torsional  loads 
associated with feeding behaviours.  Posterior and anterior to Kälin 12 the skull is also weaker. The jaw 
hinge is a point of weakness, and where the snout elongates, and in many species thins, it is more likely to 
fracture or break. 
Repeatability 
The  post‐orbital  bar  offers  an  area  easily  identifiable  on  skulls.  On  skin‐covered  specimens  there  is  a 
minimum margin of error as the distance between the earflap and the eye is small. Although the widest 
part of the skull seems easier to identify then Kälin 12, in many skulls from collections, the bone is often 
chipped or broken at the widest part, which is apparently most susceptible to damage.  The widest part of 
the skull can also be open to interpretation as anywhere between the back of the quadrojugle bone to the 
widest part of that bone.   
Conclusion 
Based on the criteria used here, the Kälin 12‐12 measurements proved to be a slightly better adaptation 
to  the  traditional  width  measurement  at  Kälin  1.    It  offers  an  easily  identifiable  area,  which  is  less 
susceptible  to growth due to environmental  factors, and the  low amount of soft  tissue  in  this area also 
reduces the bias already found in skin‐covered vs. clean specimens. Kälin 12‐12 measurements may also 
be better measurements within captive populations, where malnourishment and stressful conditions can 
lead to abnormal growth. Kälin 12 ‐12 is also of physiological importance being one of the stronger areas 
of  the  crocodilian  skull.  The  use  of  Kälin  12  could  benefit  comparative  anatomy,  evolutionary,  and 
ecological studies of crocodilians by presenting a measurement meeting proven criteria for usability.  
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ppendix IV: Skull shapes and geographic overlap of selected sympatric species  A
 
 
 
Figure 1 Australian and Indian sympatric species showing skull shape, skull overlap and geographic overlap 
                                                        

/
 
 All geographic overlap from CSG (2008) Crocodilian species list. Available at: http:
modules/Crocodilians/species.html [Accessed 29 March 2010] 
//iucncsg.or/ph1 
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F
o
 
igure 2 Two sympatric species from South America and the three species found in Africa showing skull shape, skull 
verlap, and geographic overlap 
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Figure 3 Sympatric species of Cuba including the introduced C. crocodilus sowing skull shape, skull overlap and 
geographic overlap 
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Summary 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Each  species  of  crocodile  has  its  own  distinct  head  shape  with  its  own  well‐adapted  capacities  for 
movement, force, strength, and in turn diet and habitat preferences suiting their niche. Different species 
of  crocodilians  with  overlapping  or  matching  natural  ranges  (sympatric  species)  show  increased 
(interspecific) competition with similarity in head shape. Using various skull measurements of all extant 
    i   ad‐shcrocodilian species, I tried to quantify and descr be similarity and dissimilarity in he ape.  
I  use  this  information  to  ascertain  the  level  of  competition,  and  thus  impact,  the  presence  of  one 
crocodilian species would have on another. This is considered for both the area of direct effect (syntopic 
zone)  and  as  a  ripple  effect  throughout  the  area  of  shared  habitat  (sympatric  range).  As  a  result  it  is 
possible to predict ratios in which the coexisting species must remain (natural state equilibriums) so that 
both populations are successful. I applied the found interspecific competition relationships to five known 
sympatric species pairs and corroborated this method with a comparison to existing population studies. 
I  suggest  the  derived  ratios  as  guidelines  for  conservation  and  management  decisions  within  multi 
species habitats, where probable  impact of one apex predator on another  is often unknown, difficult  to 
deduct from ecological studies or underestimated. The ratios are integrated into a study addressing the 
most important factor of population decline: habitat loss. However since the way in which crocodiles use 
the  available  habitat  is  a  big  factor  in  itself,  I  also  share  insights  into  species‐specific  focus  areas  for 
onservation, such as nesting, food availability, basking space, etc. c
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Samenvatting 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Elke krokodillensoort heeft zijn eigen specifieke vorm kop met ieder aanpassingen en eigenschappen, perfect 
voor specifieke bewegingen, kracht en sterkte. Op hun beurt hebben deze eigenschappen invloed op voeding, 
habitatvoorkeuren en dus hun leefgebied en niche. Verschillende soorten krokodilachtigen hebben vaak 
overlappende of gelijke natuurlijke leefgebieden. Deze ovelappende of sympatrische soorten vertonen vaak 
hogere (interspecifieke) concurrentie naarmate kopvormen meer overeen komen. Doormiddel van het meten van 
schedels van alle bestaande soorten krokodilachtigen, heb ik geprobeerd de overeenkomst en verschil in 
kopvorm kwantitatief te beschrijven. 
 
De kwantitatieve informatie gebruik ik om competitieniveaus vast te stellen; de invloed van aanwezigheid van 
de ene krokodillensoort op de andere. Ik beschouw hierbij zowel directe effecten, in de syntopische zone, als 
indirecte effecten in de gedeelde habitat of sympatrische range. Vervolgens is het mogelijk om voorspellingen te 
doen met betrekking tot populatie ratios of natuurlijke equilibria. I heb deze methode getest op vijf paar 
sympatrische krokodillen soorten en de resultaten vergeleken met werkelijke populatienummers uit andere 
studies. 
 
In veel gevallen wordt bescherming van krokodillen soorten bemoeilijkt doordat de invloed van soorten op 
elkaar onbekend is, lastig is af te leiden of onderschat wordt. In deze gevallen kunnen de hier beschreven ratios 
dienen als hulpmiddel. Ik integreer de ratios in een studie naar de belangrijkste factor voor populatie daling: 
verlies van habitat. Het gebruik van een beschikbare habitat door krokodillen is echter een belangrijke factor op 
zich.  Daarom deel ik ook inzichten in gerelateerde aandachtsgebieden voor de instandhouding van de soort, 
zoals nestgedrag, de beschikbaarheid
                                                       
 van voedsel en mogelijkheden tot regulatie van lichaamstemperatuur. 
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La cabeza del cocodrilo tiene una forma diferente y única según su especie, adaptando perfectamente sus 
capacidades al movimiento y la fuerza, y transformando su dieta y sus preferencias del hábitat a su nicho 
ecológico. Las diferentes especies de cocodrilos cuyas cabezas  tienen  formas similares y cuyos hábitats 
coinciden o se superponen muestran un aumento en la lucha por los recursos. Usando varias medidas en 
cráneos de todas las especies existentes de cocodrilos, he intentado cuantificar y descubrir las similitudes 
fy las diferencias en las  ormas de sus cabezas.  
Uso  esta  información  para  comprobar  el  nivel  de  competición  y,  de  esta  manera,  el  impacto  que  la 
presencia de una especie puede tener sobre otra. Esto repercute en el área del hábitat compartido, siendo 
tanto  un  efecto  directo  como  un  efecto  onda.  Como  resultado  es  posible  predecir  los  ratios  en  donde 
deben  permanecer  las  especies  que  cohabitan  de  manera  que  las  dos  poblaciones  tengan  éxito  en  la 
subsistencia.  He  aplicado  los  ratios  encontrados  a  cinco  parejas  de  especies  cohabitantes  y  he 
corroborado este método comparándolo con los estudios de población existentes. 
Yo sugiero los ratios encontrados como guía para la conservación y el manejo de decisiones en cuanto a 
los hábitats de especies donde el posible  impacto del predador de  rango más alto  sobre otro de  rango 
inferior es a menudo desconocido, subestimado o difícil de deducir en los estudios ecológicos. Los ratios 
están integrados en un estudio dirigido a la pérdida del hábitat, lo cuál conforma el factor más importante 
del declive de la población. Sin embargo, ya que la manera en que los cocodrilos usan el hábitat disponible 
es un gran factor en sí mismo, también propongo ideas focalizadas en cada especie específica tanto para 
las áreas de conservación como para la anidación, la disponibilidad de la comida, lugares para calentarse 
al sol, etc. 
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